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TÍTULO DE LA TESIS: Interacciones ecológicas y modelos de distribución 
actual y futura de lepidópteros en Andalucía 
 
DOCTORANDO: Rafael Obregón Romero 
 
INFORME RAZONADO DEL DIRECTOR DE LA TESIS 
 La idea  directriz del  trabajo de tesis de D. Rafael Obregón Romero ha sido el 
estudio de las interacciones antagonistas y mutualistas que tienen lugar en un complejo 
gremio de mariposas (Lepidoptera, Lycaenidae) asociadas a la leguminosa perenne 
Erophaca baetica. Durante el trabajo de campo y laboratorio, el doctorando tuvo que 
analizar las interacciones de depredación y canibalismo entre las orugas de Tomares 
ballus, Lampides boeticus y Leptotes pirithous para ver el efecto de las mismas sobre la 
supervivencia, el peso final de las crisálidas y el tiempo de desarrollo.  
 Por otro lado, los resultados llevaron a describir por primera vez la interacción 
entre las orugas de L. boeticus predando capullos de su parasitoide específico, siendo un 
aspecto muy interesante en el conocimiento de la ecología de esta interacción, así como 
en el posible efecto que pueda tener sobre las poblaciones del parasitoide.  Además, se 
han estudiado las interacciones de parasitismo, tanto a nivel de especie como la 
frecuencia con la que tiene lugar estas interacciones y las de mutualismo con hormigas, 
tratando de valorar el posible efecto del mutualismo. 
 Además, ya que la distribución de algunas de las especies de lepidópteros aún es 
poco conocida, se ha modelizado mediante un algoritmo de máxima entropía (Maxent) 
la distribución de las especies: Pseudophilotes abencerragus y P. panoptes, Cupido 
carswelli, C. lorquinii, C. osiris, T. ballus y Borbo borbonica en Andalucía. Con estos 
modelos se han analizado las variables que más afectan a la distribución de estas 
especies tan restringidas y, para alguna de las especies, el posible efecto sobre su 
distribución en un escenario de cambio climático. Algunos resultados y conclusiones de 
esta tesis constituyen herramientas valiosas para la conservación de estas especies.  
 La producción científica, en cuanto a artículos de primer autor, derivada  de esta 
tesis es la siguiente: 
-Obregón, R.;  S. de Haro, D. Jordano and J. Fernández-Haeger. 2012. Lampides 
boeticus (Lepidoptera: Lycaenidae) preys on cocoons of its own specific parasitoid 
Cotesia specularis (Hymenoptera: Braconidae). Journal of Insect Behaviour. 25, (5): 
514-517.  
Índice de impacto del año de la publicación: 1,143. Índice relativo dentro de su 
categoría: Entomology: 38/92 (Q2). Fuente: JCR. 
-Obregón, R., Arenas-Castro, S., Gil-T., F., Jordano, D. y Fernández-Haeger, J., 2014. 
Biología, ecología y modelo de distribución de las especies del género 
Pseudophilotes Beuret, 1958 en Andalucía (sur de España) (Lepidoptera: 
Lycaenidae). SHILAP Rvta. Lepid. 42 (168): 501-515. 
Índice de impacto del año de la publicación: 0,315. Índice relativo dentro de su 
categoría: Entomology: 80/92 (Q4). Fuente: JCR. 
-Obregón, R., Shaw, M. R., Fernández-Haeger, J. & D. Jordano, D. 2015. Parasitoid 
and ant interactions of some Iberian butterflies (Insecta: Lepidoptera). SHILAP 
Rvta. Lepid. 43  (Aceptado, En prensa). 
Índice de impacto del año de la publicación: 0,435. Índice relativo dentro de su 
categoría: Entomology: 75/92  (Q4). Fuente: JCR. 
-Obregón, R., Fernández Haeger, J., López Tirado, J.,  Moreno Benítez, J.M. & Jordano, 
D. 2015. Updating distribution of Borbo borbonica (Boisduval, 1833) in southern 
Iberian Peninsula (Lepidoptera, Hesperiidae). Potential and future distribution 
models. North Western Journal of Zoology.  (Aceptado). 
Índice de impacto del año de la publicación: 0,869. Índice relativo dentro de su 
categoría: Zoology: 96/153 (Q3). Fuente: JCR. 
 Artículos enviados en proceso de revisón: 
-Obregón, R., Fernández Haeger, J. & Jordano, D. Adaptive significance of the 
prolonged diapause in the Western-Mediterranean lycaenid butterfly Tomares 
ballus (Lepidoptera, Lycaenidae).  Under Review: Journal of Insect Conservation 
(enviado 12-9-2015). 
Índice de impacto del año de la publicación: 1,717. Índice relativo dentro de su 
categoría: Entomology: 18/92 (Q1). Fuente: JCR. 
-Obregón, R., Fernández Haeger, J. & Jordano, D. 2015. El género Cupido (Schrank, 
1801) en Andalucía (Sur de  España): distribución actual, modelo de distribución 
potencial y futuro en un escenario de cambio climático (Lepidoptera, Lycaenidae). 
Under review: Animal Biodiversity and Conservation  (Enviado 25-9-2015). 
Índice de impacto del año de la publicación: 0,59. Índice relativo dentro de su categoría: 
Biodiverstity Conservation: 31/43 (Q3). Fuente: JCR. 
 También ha participado como miembro del grupo de investigación Ecología 
Terrestre (RNM-232) del Área de Ecología en la realización de otros trabajos 
relacionados con mariposas, hormigas, parasitoides o modelos de distribución de 
especies en diversas revistas científicas o de divulgación nacionales e internacionales 
 
 
(sin índice de impacto), lo que ha dado lugar a la publicación de los siguientes artículos 
científicos: 
-Obregón, R. 2011. El ciclo biológico de Tomares ballus. Rvta. Danaus, 3: 7-10.  
-Obregón, R. 2011. Las mariposas diurnas. Rvta. El Ecologista, 68: 50-52.  
 -Obregón, R. 2011. Nueva localidad y confirmación de Cupido carswelli (Stempffer, 
1927), endemismo ibérico, en la provincia de Jaén (NE. Andalucía) (Lepidoptera, 
Lycaenidae). Boletín Sociedad Andaluza Entomología, 17: 7-11. 
-Obregón-Romero, R. & Gil-T, F. 2011. Twenty-seven new records of associated ants 
with thirteen myrmecophilous lycaenid butterflies from Spain. Atalanta, 42 (1/4): 
139-143. 
-Reyes-López, J., López-Tirado, J. & Obregón-Romero, R. 2011.  Nuevas citas de 
hormigas parásitas y esclavistas (Hym., Formicidae) para Sierra Mágina 
(Andalucía). Boletín Asociación española de Entomología, 35 (3-4): 497-501. 
-Obregón, R. y Casas, M. C. 2012. Confirmación y segunda cita de Callophrys avis 
(Chapman, 1909) para la provincia de Jaén (SE. España) (Lepidoptera, 
Lycaenidae). Boletín Sociedad Andaluza Entomología, 19: 39-42. 
-Obregón, R. y Reyes-López, J. 2012. Nuevos registros de Camponotus gestroi 
(Emery, 1878) para la península ibérica (Córdoba y Ciudad real, España) 
(Hymenoptera, Formicidae). Boletín Sociedad Andaluza Entomología, 20: 13-18. 
-Gil-T., F. & Obregón, R. 2012. Notes on the preimaginal stages of Vanessa vulcania 
(Godart, 1819) and differences in the structure of the egg with respect to Vanessa 
indica (Herbst, 1794) (Lepidoptera, Nymphalidae). Atalanta, 43 (1/2): 87-90. 
-Reyes-López, J., Obregón-Romero, R & López-Tirado, J. 2012. Nuevo registro de 
Myrmoxenus bernardi Espadaler, 1982 (Hymenoptera: Formicidae) para la 
Península Ibérica. Boletín Asociación española de Entomología, 36 (3-4): 427-432. 
-Obregón, R. & Reyes-López J., 2012. Nuevas aportaciones sobre hormigas exóticas 
para Portugal continental (Hymenoptera: Formicidae). Boletín Asociación española 
de Entomología, 36 (3-4): 279-284. 
-Obregón, R., 2013. Relación oruga-parasitoide y adaptaciones defensivas en 
licénidos: alimentación endofítica y mirmecofilia. Revta. Danaus, 4: 2-6. 
-Obregón, R. 2014. La biología de las mariposas y su macrofotografía. Revista 
NEWS (AFOCO), 78: 82-90. 
-Obregón, R., López J. & L. Reyes-López J. 2014. Catálogo de la fauna de hormigas 
(Hym., Formicidae) de Sierra Mágina (Jaén, España). Boletín de la Sociedad 
Entomológica Aragonesa, 54: 370–374. 
-Obregón, R., 2014. Las interacciones en los lepidópteros: mariposa-planta, 
competencia, canibalismo, parasitismo y mirmecofilia. Revista Jangala, Nº XVI: 41-
57. 
-Obregón, R. & Prunier, F. 2014. Diversidad y ecología de una comunidad de 
ropalóceros (Lepidoptera) en el arroyo Pedroches y su entorno: un paraje natural 
periurbano a conservar (Córdoba, España). Revista gaditana de Entomología, 5: 
183-201. 
-Obregón R. & Reyes López, J. 2015. Primera aproximación a la mirmecocenosis 
(Hymenoptera, Formicidae) de Sierra Madrona (Ciudad real, España). Boletín de 
la Sociedad Entomológica Aragonesa, 56: 191-194. 
-Obregón R., 2015 La influencia del manejo del suelo en las comunidades de 
coleópteros edáficos en la ZEPA-LIC La Serena y Sierras Periféricas, Badajoz 
(España). Boletín de la Sociedad Entomológica Aragonesa, 56: 291-299. 
-Obregón, R. & Gil-T., F. 2015. Correcciones y aportaciones corológicas para seis 
lepidópteros eurosiberianos de restringida distribución en Andalucía (S. España), 
en el límite meridional europeo (Lepidoptera, Nymphalidae). RSGHN, 9: 21-26. 
-Moreno-Benítez, J.M., Ríos-Bosquet, J.A. & Obregón, R. Tercera localidad de Borbo 
borbonica (Boisduval, 1833) en la provincia de Málaga (S de España) y 
correcciones corológicas sobre la bibliografía previa (Lepidoptera: Hesperiidae). 
Arquivos Entomoloxicos, 14: 161-163.  
-Obregón, R. & Shaw, M.R. 2015. Lestricus secalis L. (Hymenoptera, Braconidae): a 
species new to Spain parasitizing the Iberian endemism Pogonocherus sturanii 
(Sama & Schurmann, 1982) larvae (Coleoptera, Cerambycidae) Boletín Asociación 
española de Entomología. (In press) 
 Más artículos publicados en: 
https://www.researchgate.net/profile/Rafael_Obregon_Romero/contributions?ev=prf_act 
 Así como la presentación de comunicaciones en los siguientes congresos 
nacionales o internacionales: 
-De Haro, S.; Obregón, R.; Fernández-Haeger, J. & Jordano, D. 2010. Butterflies of 
Sierra Morena (Spain): status and conservation in relation to land use and 
management. Butterfly Conservation: 6th International Symposium. Reading 
University, UK. 
-Fernández, P., R. Obregón, S. de Haro, D. Jordano, A. Rodríguez & J. Fernández-
Haeger. 2012. Using gps technology to analyze the movements of Plebejus argus in a 
patchy landscape. XV Congreso Ibérico de Entomología. Terceira, Açores, Portugal 
 
 
-Obregón, R., Fernández, P. & Jordano, D. 2014. Distribución real y potencial de 
Melitaea aetherie (Lepidotera, Nymphalidae) en España y otros datos sobre 
parasitoides y ecología. XVI Congreso Ibérico de Entomología. Badajoz, España. 
-Reyes-López, J. & Obregón, R. 2014. Nuevos datos sobre de la distribución 
geográfica de Gonionma baeticum (Hymenoptera, Formicidae) en la Península 
Ibérica. (Conference paper)  XVI Congreso Ibérico de Entomología, Badajoz. Octubre 
2014. 
-Reyes-López, J. & Obregón, R. 2014. Primer catálogo de las hormigas 
(Hymenoptera, Formicidae) de Sierra Madrona (Ciudad real, Castilla La Mancha). 
(Conference Paper) XVI Congreso Ibérico de Entomología, Badajoz. Octubre 2014. 
-Obregón, R. & Jordano, D. 2014. Distribución real, potencial e interacciones en 
lepidópteros ibéricos: competencia, mirmecofilia y parasitismo. IV Congreso 
Científico de Investigadores en Formación de la Universidad de Córdoba. Córdoba 
España. 
-Reyes López, J. & Obregón, R. 2015. Gonionma baeticum: actualización de la 
distribución y modelo de nicho ecológico en la Península Ibérica (Hymenoptera, 
Formicidae). X Congreso Ibérico de Mirmecología, TAXOMARA. Lisboa, Portugal. 
-Obregón, R., Fernández Haeger, J. & Jordano, D. 2015. Larval interactions in a guild 
of butterflies feeding in seedpods of a perennial legume. Synergy in Science ASA, 
CSSA, SSSA & ESA 2015 Meeting_ 15-18 Nov. Minneapolis, EEUU. 
 La participación en el capítulo del libro: 
-Fernández Haeger, J., Jordano Barbudo D. & Obregón Romero, R. 2015. Las 
mariposas del entorno de la laguna de Zóñar. En: De la Cruz J., coord. Humedales 
cordobeses: 30 años de protección. Consejería de Medio Ambiente y Ordenación del 
Territorio. Junta de Andalucía. 
 Y ha impartido diferentes cursos o ponencias en jornadas sobre Lepidoptera en 
en Andalucía:  
 Conferencias  
-Las mariposas diurnas de Córdoba: hacia una protección integral. Organiza: 
IMGEMA, Jardín Botánico. 7-Junio-2010. Córdoba. 
-La riqueza de mariposas diurnas del arroyo Pedroches: un paraje periurbano a 
conservar. Organiza: IMGEMA, Jardín Botánico. I Jornadas de los Valores 
ambientales y culturales del Arroyo Pedroches. 14-Noviembre-2014. Córdoba. 
 Cursos  
-Identificación de mariposas diurnas de Sierra Morena de Córdoba. Organiza: 
Asociación de Educación Ambiental El Bosque Animado. 9 horas. 14-Mayo-2011 
-Iniciación e identificación de mariposas diurnas de Sierra Morena (Córdoba). 
IMGEMA, Jardín Botánico de Córdoba. 12 horas. Mayo-2012 
-Identificación, biología y ecología de las mariposas diurnas del Parque Natural de 
Sierra de Andújar (Jaén). Organiza: Junta Rectora Parque Natural Sierra de Andújar y 
Asociación de Educación Ambiental El Bosque Animado: 11 horas. 23-Mayo-2012 
-Iniciación a las mariposas del Parque Natural de las Sierras de Cazorla, Segura y 
las Villas. Organiza: Centro de Capacitación Forestal de Cazorla, Vadillo Castril Junta 
de Andalucía. 20 horas. 22-24 julio-2015. 
 
Por todo ello, se autoriza la presentación de la tesis doctoral. 
 
 
En Córdoba, 29 de octubre de 2015 
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 Las mariposas constituyen una fracción importante de la biodiversidad y 
contribuyen a canalizar el flujo de energía desde los productores primarios hacia niveles 
tróficos superiores. Muchas especies de mariposas diurnas presentan una estrecha 
relación con las plantas de las que dependen para completar sus ciclos biológicos, y 
también una alta especificidad en el uso de hábitats. Son sensibles a cambios 
ambientales, cambios en la vegetación y en la estructura del paisaje, y por tanto son 
unos magníficos bioindicadores. Sin embargo, el conocimiento de la ecología y la 
distribución real de muchas de las especies de ropalóceros ibéricos es aún insuficiente.  
 Los factores ambientales modulan la presencia o ausencia y la abundancia de las 
mariposas en un lugar determinado. Los modelos de distribución de especies permiten 
analizar la influencia de muchos de estos factores en las distribuciones observadas, así 
como su importancia como componentes del nicho de las especies. Este conocimiento, 
especialmente en el caso de especies que presentan áreas de distribución más 
restringidas, es un instrumento fundamental para proponer medidas de conservación y 
para prever efectos del cambio climático. 
 Por otra parte los factores bióticos son también importantes, pero son más 
elusivos y difíciles de investigar. En particular, las interacciones que se materializan 
entre especies que componen un gremio compartiendo un mismo recurso, las 
interacciones mutualistas con hormigas o las antagónicas con parasitoides, así como las 
adaptaciones para evitar las condiciones poco favorables para el desarrollo (p. ej. 
diapausa) son de vital importancia y sin embargo existen importantes lagunas de 
conocimiento en este ámbito.   
 Por todo ello en ésta Tesis Doctoral se analizan, en primer lugar, las 
interacciones antagónicas que se producen en un gremio formado por tres especies de 
licénidos (Tomares ballus, Lampides boeticus y Leptotes pirithous) que coexisten 
utilizando la leguminosa Erophaca baetica como planta nutricia en Sierra Morena. 
Estas tres especies de mariposas tienen un amplio solapamiento espacio-temporal en la 
puesta de huevos en los mismos rodales de plantas, así como en los mismos brotes, 
inflorescencias y frutos. Nuestras observaciones de campo demuestran que las puestas 
de las tres especies solapan en el tiempo y en el espacio incluso a escala de rodales de 
plantas, de plantas e incluso de brotes individuales, de inflorescencias e incluso de 
frutos. Los resultados de un experimento de laboratorio evidencian fuertes interacciones 
de competencia intra- e interespecífica entre ellas, que suelen derivar en canibalismo  y 
depredación respectivamente. Estas interacciones resultan ser asimétricas, de forma que 
la especie univoltina T. ballus sale perjudicada en su interacción con las otras dos 
especies, que son generalistas y migradoras. Por otra parte, se describen la red de 
interacciones entre estas especies y los parasitoides que las atacan, así como las 
relaciones mutualistas facultativas que de forma laxa mantienen con hormigas. Se 
describe, así mismo, el fenómeno de diapausa prolongada en T. ballus, que puede 




el riesgo de una mortalidad muy alta que suponen los años de condiciones muy 
desfavorables para esta especie univoltina cuyo periodo de vuelo es muy temprano. 
 En segundo lugar se analizan las áreas de distribución en el sur de la Península 
Ibérica de un conjunto de especies que, en lo general, tienen una distribución restringida 
y fragmentada en nuestra geografía: T. ballus, Cupido lorquinii, C. osiris, C. carswelli, 
Pseudophilotes abencerragus, P. panoptes y Borbo borbonica, Con nuestros datos de 
campo y los procedentes de la bibliografía se actualizan sus distribuciones conocidas, y 
se utiliza el SIG ArcGis 10.2 para generar mapas de distribución actual en  proyección 
UTM. Adicionalmente, se utiliza el software Maxent para elaborar modelos de 
distribución de las citadas especies con el que se analiza la contribución de diversos 
factores ambientales a dichos modelos y se elaboran mapas de distribución potencial 
actual. Así mismo, se elaboran mapas de distribución potencial para futuros escenarios 
de cambio climático. Estos mapas predictivos muestran como algunas especies, de 
distribución euro-siberiana, tenderían a sufrir una reducción de sus áreas de distribución 
en Andalucía, mientras que otras, de origen ibero-magrebí, se podrían ver favorecidas 
en estos nuevos escenarios. Estos resultados serían directamente aplicables para diseñar 
medidas de gestión orientadas a la conservación de estas especies y de sus hábitats, e 







 Butterflies are a major component of biodiversity and contribute to the flow of 
energy from primary producers to higher trophic levels. Many species of butterflies 
have a close relationship with the plants on which they depend to complete their life 
cycles, and therefore a high specificity in the use of habitats. Butterflies are very 
sensitive to human management through changes in vegetation and landscape structure, 
and therefore they may also be used as environmental bio-indicators of those changes. 
However, the knowledge of ecology and current distribution of many species of Iberian 
Rhopalocera is still insufficient. 
 Environmental factors modulate the presence or absence and abundance of 
butterflies in different habitats. The species distribution models (SDM) allow for the 
analysis of the influence of many of these factors on the observed distributions of a 
species and their importance as components of their ecological niche. This knowledge, 
especially in the case of species with more restricted distribution areas, is of key 
importance to propose conservation policies and as a tool to predict effects of climate 
change. 
 On the other hand, biotic factors are also crucial, but they are more elusive and 
difficult to investigate. In particular, the interactions between species sharing the same 
resources, that may be included in a guild. These interactions include mutualistic 
interactions with ants (Myrmecophily) or antagonistic ones (such as parasitism, 
predation and cannibalism), as well as adaptations to avoid unfavorable conditions for 
development (e. g. diapause). There are still significant knowledge gaps in this area. 
 In the present thesis the antagonistic interactions that occur in a guild formed by 
three lycaenid species (Tomares ballus, Lampides boeticus and Leptotes pirithous) 
sharing the perennial legume Erophaca baetica as food plant in Sierra Morena are 
discussed. Our field observations demonstrate that these three species of Lycaenid 
butterflies overlap in space and time, laying eggs in the same patches and in the same 
stems, inflorescences and pod fruits of their food plant. Our laboratory experiment 
results illustrate strong interactions of intra- and interspecific competition among the 
studied species, which often lead to cannibalism and predation respectively. These 
interactions were highly asymmetrical, so that the univoltine specialist T. ballus results 
adversely affected in their interaction with the other two generalist, multivoltine and 
migratory species.  
 We also describe the interactions between the different butterfly species and 
their parasitoids as well as the sporadic and facultative mutualistic relationship with ants. 
The prolonged diapause in T. ballus, which can be extended for more than six years, is 
interpreted as an evolutionary strategy to diversify the risk of a very high mortality that 
can occur in years of unfavorable conditions for this univoltine species, which is on the 




 Moreover the distribution areas of a set of butterfly species are analyzed in the 
southern Iberian Peninsula: T. ballus, Cupido lorquinii, C. osiris, C. carswelli, 
Pseudophilotes abencerragus, P. panoptes y Borbo borbonica. Most of them have a 
restricted and fragmented distribution in our study area. The known distribution is 
updated assembling both our field observations and bibliographic data, generating 
current distribution maps (UTM projection) with GIS software ArcGis 10.2. 
Additionally, the Maxent software was used to model the distribution of these species 
using various environmental variables, yielding   potential distribution maps.  Potential 
distribution maps for future climate change scenarios were also developed. These 
predictive maps show that some species of a Euro-Siberian biogeographic origin tend to 
reduce their distribution ranges in Andalusia, while others, with an Ibero-Maghreb 
distribution, could be favored within these future predicted climatic scenarios. These 
results would be directly applicable to design management policies for the conservation 
of these species and their habitats, and even extrapolated to other species with similar 





Interacciones durante el ciclo biológico de los lepidópteros 
En la presente tesis se analizan interacciones antagónicas (competencia intra- e 
interespecífica, depredación, canibalismo, parasitismo, etc.) entre distintas especies de 
mariposas  en la que al menos una de ellas sufre como consecuencia de esta interacción 
un efecto negativo medible tanto a nivel individual como poblacional. Para el análisis 
de estas interacciones hemos elegido el gremio de mariposas diurnas formado por: 
Tomares ballus, Lampides boeticus y Leptotes pirithous, que comparten planta nutricia, 
Erophaca baetica, y que solapan en tiempo y espacio en los mismos rodales en Sierra 
Morena (S. España). 
Las interacciones antagónicas de competencia más intensas se producen entre 
especies que explotan la misma clase de recursos y lo hacen de forma similar 
conformando lo que se define como un gremio (Simberloff & Dayan, 1991). En este 
gremio las mariposas pueden compartir un recurso, lo que puede producir situaciones de 
competencia tanto por simple explotación como por interferencia (Weaver & Mcfarlane, 
1990). Si la competencia por interferencia entre especies es muy intensa su límite 
superior es la depredación, es decir la lucha violenta por acceder al recurso se 
transforma en que un individuo de una especie mata al competidor de otra especie y 
posteriormente lo consume, utilizando su biomasa para su propio desarrollo, lo que 
constituye un caso no muy frecuente en los lepidópteros. 
En  el caso de la competencia intraespecífica el límite superior de la interferencia 
sería el canibalismo. Este ha sido descrito para unas pocas especies de lepidópteros 
durante sus fases larvarias en las que se ha descrito el consumo de  huevos, orugas y 
crisálidas (Chapman et al., 2000; Sigsgaard et al., 2002; Kakimoto et al., 2003; León-
Beck & Coll, 2007; Zago-Braga & Zucoloto, 2004; Obregón et al., 2012). Esta 
estrategia aumenta la supervivencia, la tasa de desarrollo y la fecundidad de los 
individuos que lo ejercen (Dong & Polis, 1992; Church & Sherratt, 1996), eliminando 
competidores potenciales (Polis, 1981) y reduce la densidad poblacional, disminuyendo 
el riesgo de depredación y parasitismo (Chapman et al., 2000). 
El canibalismo aumenta la supervivencia individual y disminuye el tiempo de 
desarrollo para los individuos que lo practican (Church & Sherratt, 1996). Este menor 
tiempo de desarrollo puede servir para que los adultos emerjan y comiencen a ovipositar 
antes o para evitar estar más tiempo expuestos a depredadores o parasitoides (Chapman 
et al., 2000), lo que puede ser de vital importancia en estas fases preimaginales no 
reproductivas. 
  Otro componente importante en las interacciones que pueden detectarse dentro 
de este complejo gremio son los parasitoides, que constituye el complejo parasitoide-
hospedador. Estos parasitoides pertenecen a distintos grupos taxonómicos, pero son 
principalmente Dípteros e Himenópteros los que interaccionan con los Lepidópteros 




mortalidad muy importante para las mariposas, afectando negativamente a la dinámica 
poblacional (Shaw et al., 2009; Stefanescu et al., 2009).  
Pero evolutivamente las orugas  de las mariposas han desarrollado algunas 
adaptaciones defensivas frente a los parasitoides. Algunas pueden evitar ser localizadas 
alimentándose de forma endofítica, en el interior de los frutos (Jordano et al., 1990a; 
1990b; Obregón, 2012). Además, estas orugas sellan con seda el agujero de entrada de 
la vaina, evitando así que pueda penetrar el parasitoide (Jordano et al., 1990a).  
Otras especies, en cambio, muestran adaptaciones evolutivas más complejas, 
produciéndose una asociación con hormigas que protegen a las orugas y en algunos 
casos también a las crisálidas del ataque de parasitoides y predadores (Pierce & Eastal 
1986; Pierce et al., 1987; Fiedler, 1991; Pierce et al., 2002; Seymour et al., 2003; 
Fiedler, 2006). A cambio, las larvas de mariposa ofrecen a las hormigas secreciones 
azucaradas y nutritivas a través de unas glándulas exocrinas (órganos mirmecófilos) que 
fueron descritos por primera vez por Newcomer (1912). Además, las orugas y pupas de 
los licénidos mirmecófilos combinan estos exudados con señales acústicas (órganos 
estridulatorios) para atraer a las hormigas (Pierce, 1995; Pierce et al., 2002). 
Recientemente, Álvarez et al. (2012) describieron y localizaron los órganos 
estridulatorios tanto en especies mirmecófilas como no mirmecófilas. 
 Así, muchos Lycaenidae tienen asociaciones con hormigas que pueden ser tanto 
facultativas como obligatorias, y que van desde mutualismo al parasitismo (Pierce et al., 
2002). En algunos casos las orugas de algunas mariposas aprovechan los larvas de las 
hormigas como un recurso trófico y pasan a convertirse en unos parásitos sociales 
especializados (Witek et al., 2008). En el caso del parasitismo social, las orugas de 
Phengaris spp. en sus primeras fases larvarias se alimentan de sus plantas nutricias, para 
cambiar totalmente de tipo y modo de alimentación en las fases más avanzadas de su 
desarrollo. Las hormigas protegen a las orugas de ofreciéndoles como alimento 
regurgitaciones (trofalaxia) por parte de las obreras de la colonia o incluso sus propias 
larvas, finalizando sus últimas fases con esta dieta mirmecófaga (Pech et al., 2004, 2007; 
Witek et al., 2008). 
 Aunque algunos trabajos recientes describen asociaciones entre hormigas y 
algunas especies de licénidos (Muñoz-Sariot, 2011; Obregón & Gil-T., 2011; Álvarez et 
al., 2012; García-Barros et al., 2013), aún queda mucho que aprender sobre las 
interacciones mirmecófilas y otros aspectos sobre la ecología y biología de muchas de 
las especies de licénidos y otras mariposas ibéricas.  
En otros raros casos son las propias larvas de las mariposas las que  pueden 
depredar sobre los propios parasitoides, alimentarse de los capullos en los que se 
desarrollan larvas de estos después de haber emergido del cuerpo de una oruga y 
podrían eventualmente controlar  las densidades de los mismos (Obregón et al., 2012; 




 En otras ocasiones, algunas especies de insectos se congregan como un 
mecanismo para reducir la mortalidad y evitar ser depredados o parasitados, mejorando 
con ello su supervivencia (Hardin, 1968; Axen & Pierce, 1998). Este comportamiento 
grupal es extremadamente raro en la familia Lycaenidae, aunque ocurre en algunas 
especies como T. ballus (Obregón et al., 2012), Plebejus argus (Rodríguez et al., 1991, 
Jordano et al., 1992) o Laeosopis roboris (Muñoz-Sariot, 2011), entre otras.  
 Por otra parte, en ambientes fuertemente fluctuantes como es el régimen 
climático mediterráneo, donde las condiciones y recursos no sólo varían notablemente 
de forma estacional sino que además presentan una fuerte impredecibilidad interanual, 
una  de las estrategias que presentan las mariposas para ajustar sus ciclos de vida a los 
momentos más favorables es la diapausa. Esta estrategia es un estado de dormancia en 
alguna de las fases del ciclo vital para evitar las condiciones poco favorables para el 
desarrollo y, generalmente, para sobrevivir al invierno (o el verano en nuestro entorno) 
y otras estaciones adversas (Danks, 1987). El factor principal que regula la diapausa es 
el fotoperiodo (correlacionado con la temperatura) (Danilevskii, 1965). La diapausa 
habitualmente ocurre en fase embrionaria, dentro del huevo, de larva o pupa, aunque 
también puede ocurrir en fase de adulto (Eller & Van Alphen, 2002). La diapausa está 
regulada por hormonas y la regulación de los genes relacionados son inducidos por 
cambios en la temperatura y por la longitud del fotoperiodo (Xu et al., 1995, Zhang et 
al., 2004; 2008). 
 Pero además, en algunas especies que habitan medios poco predecibles puede 
ocurrir una diapausa de más de un año, lo que se conoce como diapausa extra-larga o 
diapausa extendida (Danks, 1987). Esta adaptación es más frecuente en áreas con climas 
fluctuantes, con sequías estacionales y en especies consumidoras de semillas, que 
dependen estrechamente de la producción de semillas anual de sus plantas nutricias 
(Sunose, 1978; 1983; Powell, 1986). En esta tesis se analiza el caso de la diapausa 
extendida en T. ballus,  un licénido univoltino obligado cuyo periodo de vuelo tiene 
lugar en febrero y marzo. En esta época las condiciones climáticas son con frecuencia 
adversas para el vuelo de las mariposas, y en años excepcionalmente malos la diapausa 
extendida puede tener un valor adaptativo importante. También para reducir la 
competencia con competidores superiores como  L. boeticus y L. pirithous que algunos 
años son muy numerosos, o bien densidades altas de parasitoides. 
Distribución real y potencial 
 La distribución real de una especie, en sentido estricto, es consecuencia del 
ambiente físico o abiótico (clima, topografía, litología) y de las interacciones con otras 
especies (herbivoría, depredación, parasitismo, mutualismo, etc.) (Lomolino et al., 
2006). En la actualidad, la distribución de muchos lepidópteros es, además, 
consecuencia directa del manejo antrópico de los ecosistemas durante los últimos siglos 
(deforestación, incendios, urbanización, usos agrícolas, empleo de biocidas, etc.) 
(Hanski & Thomas, 1994; Bergman et al., 2004; Hoyle & James, 2005). La distribución 




dispersión de algunas especies de lepidópteros, dificulta a veces la colonización de 
nuevos fragmentos. Esta fragmentación en pequeñas colonias dificulta su localización 
espacial y cartografía, por lo que es interesante en estos casos recurrir a modelos de 
distribución para aproximarnos a su distribución potencial, así como para proponer 
eventuales medidas para su conservación (Romo et al., 2013; Obregón et al., 2014; 
Fernández et al., 2015). 
 Actualmente, el desarrollo de modelos para predecir la distribución de muchas 
especies es una herramienta muy válida para el estudio de la distribución de las mismas 
y para establecer planes de conservación (Franklin, 1995; Spellerberg & Sawyer, 1999; 
Guisan & Zimmermann, 2000; Austin, 2002; Leshmann & Overton, 2002; Waldhardt et 
al., 2004). En este sentido, los modelos de distribución de especies (SDM) son una 
magnífica herramienta ecológica para conocer aquellos enclaves potencialmente 
susceptibles de albergar una especie concreta (Drake & Bossenbroek, 2009; Fernández 
et al., 2015) o incluso para predecir a tiempo cuál será su distribución futura como 
consecuencia de los efectos del cambio climático (Thuiller, 2003; Parmesan & Yohe, 
2003; Parmesan, 2006; Romo et al., 2013).  
 Algunos de los métodos de modelado de distribución actual funcionan muy bien 
con tamaños de muestra pequeños (Wisz et al., 2008; Rodda et al., 2011) y son, por 
tanto, válidos para predecir con bastante precisión hábitats adecuados. Para la 
modelización de nicho ecológico y distribución de las especies estudiadas se ha 
utilizado en esta Tesis el método de máxima entropía (Maxent) (Phillips et al., 2006; 
Phillips & Dudik, 2008). Con este método se pueden obtener unos resultados 
estadísticos sólidos así como una muy buena aproximación al modelo de distribución 
potencial (Kumar & Stohlgren, 2009), aplicable a las especies estudiadas. 
 Dentro de las áreas prioritarias de conservación, la cuenca Mediterránea, de la 
que forma parte la Península Ibérica, es un "hot-spot" de biodiversidad sobre la que 
centrar actuaciones ya que puede ser una de las más afectadas por ese  cambio climático. 
El IPCC (Intergovernmental Panel of Climate Change) ha realizado una estimación 
aproximada en la subida de temperatura de 0,2 ºC para cada periodo de 10 años, con una 
estimación máxima de 1,5-4,5 ºC de incremento a final del siglo XXI (IPCC, 2014). 
Esta subida de temperatura afectará a la dinámica de las precipitaciones y a su 
efectividad y, como consecuencia directa, afectará al funcionamiento y distribución 
espacial de los ecosistemas. Priorizar en la conservación de las especies, tratando de 
conocer sus nichos ecológicos y sus hábitats o áreas más sensibles ayudaría a mitigar el 
posible efecto del cambio global (Balmford & Bond, 2005).   
 El cambio climático afectará en mayor medida a aquellas especies amenazadas y 
con una capacidad de dispersión muy limitada (Hoyle & James, 2005). Precisamente 
entre estas especies podrían encuadrarse las especies de mariposas de la familia 
Lycaenidae. Algunos estudios realizados hasta el momento en relación al calentamiento 
global y sus efectos sobre mariposas amenazadas o de restringida distribución predicen  




mayor altitud (De Groot et al., 2009; Gutiérrez-Illán et al., 2010, 2012). Sin embargo 
mientras el desplazamiento de las áreas de distribución de las especies en altura en una 
formación montañosa no aparenta problemas especiales dentro de un determinado rango 
y ha sido documentado ya en varias ocasiones (Gutiérrez-Illán et al., 2012) el 
desplazamiento latitudinal puede encontrarse con frecuentes barreras (fondos de valle, 
zonas agrícolas, etc), a veces infranqueables para especies de escasa movilidad.  
 En esta tesis se han analizado la distribución potencial en Andalucía de una serie 
de especies que presentan unas características que las hacen interesantes para un  
estudio en esta ámbito y cuyas áreas de distribución y presencia en el sur de la península 
Ibérica podrían verse reducidas o ampliadas en los predecibles escenarios de cambio 
climático de acuerdo con los factores conocidos que condicionan su distribución actual. 
Entre estas especies nos hemos centrado en:  
1) T. ballus componente del gremio junto a L. boeticus y L. pirithous, que interaccionan 
sobre la planta nutricia Erophaca baetica en Sierra Morena y cuya distribución está 
muy fragmentada en Andalucía.  
2) Mariposas cuyo estatus actual es poco conocido y su distribución en Andalucía o la 
Península Ibérica está muy restringido. Es el caso de los representantes del género 
Cupido: C. lorquinii, C. osiris y C. carswelli; y del género Pseudophilotes: P. 
abencerragus y P. panoptes. Todas ellas son  especies de distribución fragmentada, 
en declive como consecuencia directa del cambio climático y del cambio de usos del 
suelo en épocas recientes. En este grupo puede incluirse también a T. ballus.   
3) Una especie  de amplia distribución por el continente africano y en reciente 
expansión por el sur de la Península Ibérica, probablemente como consecuencia del 
manejo antrópico y del cambio climático, como es el caso del hespérido Borbo 
borbonica. Su estatus de residente en la Península Ibérica se había cuestionado y se  













 En esta Tesis se persiguen fundamentalmente dos grandes grupos de objetivos, 
por un lado el análisis de las interacciones que mantienen especies de mariposas entre sí 
y con otros organismos, y por otro el análisis de la distribución real y la modelización 
de la distribución potencial de especies poco conocidas del sur peninsular. 
 En el primer grupo de objetivos se analizarán: 
1) El solapamiento espacio-temporal de la ovoposición y de las fases larvarias, 
parasitismo y mirmecofilia en el gremio de mariposas formado por Tomares 
ballus, Lampides boeticus y Leptotes pirithous (Lycaenidae) asociadas a la 
Fabaceae Erophaca baetica. 
2) Las interacciones antagonistas de competencia que se producen en el laboratorio  
durante las fases larvarias en el gremio de mariposas anterior. 
3) Las interacciones de parasitismo y mutualismo con hormigas en lepidópteros 
ibéricos y los mecanismos de defensa frente al parasitismo. 
4) La diapausa prolongada de T. ballus como estrategia para aumentar la 
supervivencia en un ambiente impredecible de clima mediterráneo y/o como 
estrategia de escape frente a parasitoides y/o especies de mariposas 
competidoras.  
 En el segundo grupo de objetivos se analizarán: 
5) La distribución actualizada de las especies de lepidópteros: Cupido lorquinii, C. 
osiris, C. carswelli, Pseudophilotes abencerragus, P. panoptes, Tomares ballus 
y Borbo borbonica, utilizando tanto datos bibliográficos como los procedentes 
de nuestras propias prospecciones en el territorio andaluz. 
6) La modelización de la distribución actual y análisis de las variables climáticas, 
topográficas o ecológicas que modulan la distribución potencial de las especies 
anteriormente citadas. 
7) La modelización de la distribución de estas especies en un escenario de hipotético 
cambio climático futuro, prediciendo aquellas áreas más sensibles a la extinción 
local de las especies o aquellas donde podrían establecerse, con vistas a tomar 
medidas para su conservación a partir de la descripción de sus amenazas actuales 













Solapamiento espacio-temporal de las fases preimaginales, parasitismo 
y mirmecofilia en un gremio de mariposas (Lycaenidae) asociadas a la 






 Las interacciones de competencia dentro de un gremio de especies que 
comparten un mismo recurso se materializan si existe un solapamiento temporal y 
espacial en alguna de las etapas de sus vidas. En el siguiente trabajo se confirma el 
solapamiento de los imagos, de la oviposición y de las fases larvarias de tres especies de 
mariposas a diferentes escalas: rodal, planta, brote, inflorescencia y fruto. Aunque es 
frecuente encontrar más de dos huevos de una o más especies en una misma 
inflorescencia o fruto, la probabilidad de encontrar orugas de una misma especies 
compartiendo fruto es muy baja, a excepción de Tomares ballus. Esto puede ser 
consecuencia de la competencia por interferencia (canibalismo y predación) en los 
licénidos multivoltinos y migradores Lampides boeticus y Leptotes pirithous. Estos se 
desarrollan rápidamente y utilizan la fabácea Erophaca baetica de forma oportunista, en 
detrimento de T. ballus, especialista y de fenología univoltina.  
 Además, se analizan cómo las tasas de parasitismo pueden afectar negativamente 
a la dinámica poblacional de los licénidos estudiados y se identifican los parasitoides 
por especie, descartando una posible competencia aparente mediada por un mismo 
parasitoide. Estas especies de licénidos pueden asociarse de forma facultativa con 
hormigas para defenderse del parasitismo y la predación. En campo, se identificaron 
estas interacciones mutualistas, las especies de hormigas implicadas y con la frecuencia  
que ocurrían en cada uno de los rodales muestreados. 
 
INTRODUCCIÓN 
La relación de herbivoría entre mariposas y plantas es una interacción obligada 
para las mariposas, en la que las fases larvarias son las que actúan como consumidores 
primarios (Janz et al., 2001). Salvo raras excepciones las larvas de la mayoría de 
especies de mariposas son fitófagas, y se alimentan de hojas o bien de flores y frutos en 
desarrollo para obtener los nutrientes necesarios para su metabolismo (Camarena, 2009). 
Ante la presión ejercida por los herbívoros, algunas especies de plantas producen 
toxinas (aleloquímicos) con la que evitan el ataque de herbívoros (Brower, 1984; 
Brower & Fink, 1985). En este trabajo se analizan las interacciones que se producen en 




perenne presenta, en Sierra Morena, una distribución contagiosa en rodales, que 
prosperan sobre sustratos ácidos en zonas con escasa cobertura de matorral (Jordano et 
al., 1990a). Es especialmente abundante en las primeras etapas de la sucesión, en 
hábitats degradados como consecuencia de incendios, sobrepastoreo, desbroce, gradeo, 
erosión, etc. (Jordano et al., 1990a; 1990b). Esta fabácea presenta varios compuestos 
alelopáticos que le confiere una alta toxicidad para los herbívoros (Somer & Çaliskan, 
2007; Bel-Kassaoui et al., 2008). No obstante, existe un gremio compuesto por 
mariposas que son capaces de utilizarla como planta nutricia formado por los licénidos 
Tomares ballus, Lampides boeticus y Leptotes pirithous. Sus fases larvarias consumen 
tanto las flores como los frutos y semillas en desarrollo de esta leguminosa.   
Dentro de las interacciones que pueden suceder dentro de un gremio, la 
competencia interespecífica es una interacción poco frecuente entre las mariposas 
diurnas. A ello pueden contribuir diversos factores, como el hecho de que generalmente 
presentan una alta especialización en el uso de hábitats y sobre todo en el uso de plantas 
nutricias, lo que unido a la disponibilidad de recursos hace que sean muy poco 
frecuentes los casos comprobados de competencia entre especies de mariposas (Brower, 
1984; Millan, 2013). Para que se materialicen interacciones de competencia intra- o 
interespecífica entre las especies que componen el gremio debe ocurrir un solapamiento 
de las fases preimaginales que coincidan en el tiempo y en el espacio (mismo rodal e 
incluso misma planta, inflorescencia y fruto). Además, para que se produzca 
competencia, la interacción debe tener efectos medibles en términos de reducción de la 
supervivencia, del crecimiento y/o de la reproducción para al menos alguno de los 
individuos que compiten (Begon et al., 2006). Tanto la competencia intraespecífica 
como interespecífica pueden ser a menudo asimétricas, con consecuencias muy 
diferentes para los individuos o las especies que compiten (Axen & Pierce, 1998). 
Para que tenga lugar las interacciones de competencia, debe producirse un 
solapamiento espacio-temporal de las especies que componen el gremio, que puede 
materializarse en fase de huevo, oruga o crisálida. Muchas especies de mariposas 
depositan considerables cantidades de huevos sobre una misma inflorescencia, lo que 
puede determinar la aparición de competencia, depredación o canibalismo. En cambio, 
en otras especies se puede producir un comportamiento gregario de las fases 
preimaginales que se puede interpretar como un mecanismo defensivo frente a 
depredadores o parasitoides, (Hardin, 1968), y mejora la supervivencia en las especies 
de mariposas que lo exhiben (Axen & Pierce, 1998). No obstante, el comportamiento 
grupal es extremadamente raro en la familia Lycaenidae. 
Otra de las interacciones antagónicas que pueden aparecer en un complejo 
mariposa-planta es el parasitismo (Stefanescu et al., 2009). Los parasitoides Pueden 
aparecer en  las fases de huevo, oruga o crisálida y constituyen un factor muy 
importante en la mortalidad de las mariposas, afectando negativamente a su dinámica 
poblacional (Shaw et al., 2009). Los parasitoides presentan un ciclo de vida libre en su 
fase adulta y dependen obligatoriamente de su hospedador en su fase larvaria, 




Dentro de la familia Lycaenidae, las larvas de algunas especies alimentarse de 
forma endofítica, en el interior de los frutos (Jordano, 1990a; b), previniendo el ataque 
de los parasitoides. En el complejo sistema Licénido-E. baetica, esta leguminosa 
proporciona unas vainas consistentes que pueden prevenir el ataque de los mismos. 
Además, las orugas sellan con seda el agujero de entrada de la vaina, evitando así que 
pueda penetrar el parasitoide (Jordano, 1990a). Así, la oruga sólo está expuesta al 
parasitoide cuando tienen que cambiar de fruto o flor (Jordano et al., 1990b).  En 
cambio, otro mecanismo de defensa, más extendido, es la asociación mutualista con 
hormigas. Los formícidos protegen a los estadios larvarios frente a depredadores y 
parasitoides durante gran parte de su desarrollo (Fiedler, 1991), a cambio de secreciones 
ricas en hidratos de carbono a partir de unas glándulas exocrinas especializadas 
(órganos mirmecófilos) (Downey, 1987; Fiedler et al., 1993). La mayoría de los 
licénidos presentan asociaciones con hormigas que pueden ser clasificarse en 
facultativas u obligadas y que van desde el mutualismo al parasitismo (Pierce et al., 
2002). T. ballus es considerada una especie mirmecófila facultativa (Martin-Cano, 1982; 
Downey, 1987; Tolman & Lewington, 1997; Obregón & Gil, 2011). Igualmente ocurre 
en L. boeticus y L. pirithous, cuya asociación con hormigas es considerada por algunos 
autores como laxa y facultativa (Martín Cano, 1984). 
El objetivo general de este trabajo es analizar el posible solapamiento de las 
puestas y de las orugas de las tres especies de licénidos que componen el gremio a 
diferentes escalas. Esto podría traducirse en una competencia intra- e interespecífica por 
un recurso limitante. Si ésta competencia se produce por interferencia podría 
desencadenar en interacciones de canibalismo y de predación, pudiendo afectar de 
forma sesgada a alguna de las especies si la interacción es asimétrica. Además, se 
persigue documentar y evaluar las interacciones mutualistas de las fases larvarias de 
estos licénidos con hormigas y de las interacciones con los parasitoides (parasitismo). 
MATERIAL Y MÉTODOS 
El trabajo de campo se desarrolló en una muestra de 6 rodales de E. baetica 
ubicados en diferentes localidades de Sierra Morena, en los términos municipales de 
Córdoba y Villaviciosa de Córdoba. La siguiente tabla recoge las características de los 
rodales. 
Tabla I.- Características de los rodales: orientación, tipo de hábitat,  número de plantas y 















Los Villares VI S-SO Cortafuegos 1,90 110 42,97/16,42 
Las Tonadas TO O-SO 
Encinar 
aclarado 
0,37 75 28,15/5,96 
La Morilla MO O 
Encinar 
aclarado 
2,50 90 28,64/19,25 
El Guadiatillo GU SO 
Encinar 
aclarado 
1,50 130 23,14/5,96 
Las Parrillas PA O Pinar 4,07 180 28,95/8,78 
Las Erillas ER E-SE 
Encinar 
aclarado 




 Los rodales seleccionados están situados en altitudes comprendidas entre los 430 
y 750 m.s.n.m. y tienen como características comunes el estar situados sobre suelos 
pobres y esqueléticos y con una alta intensidad de pastoreo. Existen, no obstante, una 
notable variación entre rodales en cuanto a la extensión que ocupan, así como en el 
número, densidad y patrón espacial de las plantas que los componen (Tabla I).  
Escala de rodal 
 La presencia de una determinada especie en un rodal se puede constatar si 
detectamos cualquiera de las fases de su ciclo vital. En los muestreos puede ser 
relativamente fácil localizar huevos y larvas, que, a su vez, son fácilmente adscribibles a 
una u otra especie.   
 En los rodales elegidos se registraron datos relativos a presencia-ausencia y 
abundancia de las tres especies de mariposas (fases de huevo, oruga o imago), hormigas 
asociadas y sus parasitoides, así como de las puestas y orugas para obtener información 
acerca del solapamiento espacio-temporal a escala de rodal, de planta, de brote, de 
inflorescencia y de fruto.  
Escala de planta: fenología floral. Preferencias y solapamiento de las puestas 
 En nuestro sistema, la distribución de la oviposición de cada una de las especies 
depende de la fenología floral de la planta nutricia. Para analizar las preferencias de 
puesta de las tres especies de mariposas que componen el gremio, se marcaron 27 brotes 
de 14 plantas en el rodal GU, realizando un seguimiento durante 3 semanas 
consecutivas.  La fenología floral E. baetica se analizó mediante una estima de la 
abundancia relativa de los tipos de inflorescencias presentes en cada rodal siguiendo la 
metodología descrita en Jordano (1987). Los tipos de inflorescencias reconocidos se 
ilustran en la figura 1. 
 
Fig. 1.- Tipos de inflorescencias e infrutescencias de E. baetica. a) tipo I, inflorescencias incipientes; b) 
tipo II; inflorescencias maduras; c) tipo III, frutos en desarrollo; d) tipo IV, frutos maduros. Modificado a 
partir  de Jordano (1987). 
 Las 168 inflorescencias en los 27 brotes de 14 plantas, se revisaron una vez por 




contabilizaron todos los huevos de las tres especies de licénidos para analizar la 
preferencia de cada especie por un tipo u otro de inflorescencia. 
Escala de fruto: solapamiento larvario 
 Los licénidos que componen el gremio son especies consumidoras de semillas. 
Cuando sucede el solapamiento larvario en el interior de los frutos de E. baetica es 
cuando pueden aparecer las interacciones de competencia. Durante las primaveras de 
2009 (rodales VI, TO y MO) y 2012 (GU, PA y ER) se revisaron una muestra 
significativa de plantas al azar (en torno al 10% del total de plantas del rodal) donde se 
contaron los frutos y las orugas que se encontraban en su interior (Tabla II). Para 
analizar solapamiento larvario intra- e interespecífico se anotaron aquellas frutos donde 
se encontraba una, dos o más orugas compartiendo el mismo fruto, así como restos de 
otras orugas que pudieran denotar la posible interacción de competencia por 
interferencia. 
Tabla II.- Plantas y frutos revisados por especie y por rodal.  
 2009 2012 
  VI TO MO GU PA ER 
Plantas 77 84 66 95 160 60 
Frutos 712 1143 864 2350 3502 667 
Frutos/planta 9,24 13,60 13,09 24,73 21,88 11,11 
 
 Las orugas capturadas en el campo fueron criadas en laboratorio para determinar 
la identidad de los parasitoides y las tasas de parasitación soportadas por cada especie 
en cada rodal. 
 Los imagos de L. boeticus y L. pirithous (multivoltinas) fueron liberados tras su 
emergencia de las crisálidas. Las crisálidas de T. ballus (univoltina) fueron mantenidas 
en condiciones ambientales adecuadas durante la diapausa hasta la emergencia de los 
imagos.  
Mirmecofilia 
 Para confirmar la relación mutualista con hormigas y valorar la intensidad de 
agregación o la frecuencia con la que esta interacción ocurre se identificaron las 
hormigas asociadas a las orugas de las tres especies de licénidos en 3 de los rodales: VI, 
TO y MO, revisando un total de 250 frutos al azar de 30 plantas distintas. Además se 
realizaron otra serie de muestreos no sistemáticos en los restantes 3 rodales (GU, PA, 
ER). Se anotó la presencia de hormigas y especie, con indicación de si estaban 
forrajeando por la planta o bien se encontraban sobre o en el interior de los frutos o bien 
atendiendo a las orugas. Las hormigas que se encontraron en el interior de los frutos 







 Para identificar las especies de parasitoides asociadas a las tres especies de 
mariposas, así como para evaluar las tasas de parasitación que soportan, se recolectaron 
orugas en los 6 rodales. El tamaño de muestra difirió entre rodales debido a las 
diferentes abundancias de orugas en la fecha de recolección por rodal. Todas las orugas 
recolectadas debían tener un desarrollo larvario igual o superior a L3 (aprox. 10-13 días 
para T. ballus y 5-7 días para L. boeticus y L. pirithous), de forma que  hubieran estado 
suficiente tiempo expuestas a los parasitoides.  
 Las orugas se distribuyeron por lotes definidos por especie y lugar de 
procedencia, y fueron criadas en cautividad en contenedores de plástico de 30x15x4 cm. 
Las orugas fueron alimentadas con frutos  de E. baetica  “ad libitum”. Diariamente se 
revisaban y limpiaban todos los contenedores de heces y restos de frutos no consumidos, 
se aportaba alimento fresco y se contabilizaba el número de orugas parasitadas.  
 Los parasitoides de la familia Braconidae fueron identificados por Mark R. 
Shaw del National Museums of Scotland. Los parasitoides de la familia Ichneumonidae 
fueron identificados por Klaus Horstmann (D.E.P.; 1938-2013) de la Universidad de 
Würzburg.   
RESULTADOS 
 Las orugas de las tres especies de mariposas se comportan como endofitófagas 
sobre E. baetica, y completan su desarrollo alimentándose en el interior de capullos, 
flores y frutos. 
Escala de rodal  
Abundancia de huevos y orugas y distribución por rodal 
En la siguiente tabla se resumen los resultados de los muestreos realizados en los 
rodales para determinar la abundancia de huevos de las tres especies de licénidos en 
inflorescencias de E. baetica.  
Tabla III.- Abundancia de huevos localizados, por especie y rodal. Los muestreos se 
realizaron durante el mes de abril (2009) en los rodales VI, TO y MO y abril (2012) en GU, PA, 
ER. El porcentaje  está calculado sobre el total de huevos encontrados. 
 
 VI TO MO GU PA ER Total Porcentaje 
T. ballus 541 52 197 195 110 36 1131 54,5 
L. boeticus 307 0 140 98 120 59 724 34,8 
L. pirithous 60 0 90 14 19 38 221 10,7 
Total 908 52 427 307 249 133 2076  
 
 
La abundancia de puestas difirió notablemente entre rodales. Los huevos de T. 




de puestas de L. pirithous fue la más baja y en el rodal TO, al igual que L. boeticus, no 
llegaron a poner. En cualquier caso, el patrón de puestas parece consistente, puesto que 
en todos los rodales analizados aparecen huevos de T. ballus que es siempre mayoritaria 
frente a las otras dos especies,  en las que L. boeticus es más abundante que L. pirithous. 
 
 
Fig. 3.- Distribución de frecuencias de huevos por especie y localidad, datos de  los muestreos 
realizados en los rodales. 
Si analizamos como varía la abundancia de orugas entre especies (Tabla IV), 
observamos en primer lugar que las orugas de T. ballus fueron las más abundantes (77,8 
%), seguidas por L. boeticus (18,5 %). Las orugas de L. pirithous fueron muy escasas 
(3,6 %). El patrón de abundancia de orugas es, por tanto, consistente entre rodales y 
equivalente al de puestas. No obstante, existen algunas discrepancias entre ambos 
patrones, puesto que aparecen algunas orugas de L. boeticus y L. pirithous en rodales 
donde anteriormente no se habían contabilizado huevos. Obviamente estas discrepancias 
derivan de que los conteos de orugas no fueron realizados sobre los mismos brotes, o a 
la movilidad de las orugas o a puestas tardías.  
Tabla IV.- Abundancia de orugas localizadas, por especie y rodal. Los muestreos se realizaron 
durante el mes de abril (2009) en los rodales VI, TO y MO y abril (2012)  en GU, PA, ER. 
 
 VI TO MO GU PA ER Total Porcentaje 
T. ballus 157 317 141 171 91 68 945 77,8 
L. boeticus 21 24 106 48 20 6 225 18,5 
L. pirithous 1 13 16 12 2 0 44 3,6 





Si consideramos los resultados de distribución y abundancia de puestas y de 
orugas en conjunto, cabe destacar que en los tres rodales se encontraron estadios 
preimaginales (bien huevos, bien orugas o bien ambos) de las tres especies de mariposas 
en las inflorescencias y frutos de E. baetica en las mismas fechas.  Es decir, las tres 
especies aparecen en los seis rodales estudiados. 
 
Fig. 4.- Distribución de frecuencias de orugas por especie y localidad, datos de  los muestreos 
realizados en los rodales. 
Escala de planta 
 
Fenología reproductiva de E. baetica 
 La siguiente figura muestra los resultados de las 168 inflorescencias marcadas en 
el rodal GU. Nótese en que en un intervalo de 14 días han desaparecido los botones 
florales y flores para dar paso a frutos incipientes y maduros. En el resto de las 
localidades, existen ligeras variaciones en la fenología de los distintos rodales en 
función de su altitud y de la orientación e insolación de las laderas.  
 En general, se ha observado en las zonas de estudio que E. baetica presenta una 
floración temprana que alcanza su máximo en la segunda mitad de febrero, para ir 
dando paso progresivamente a la formación de frutos durante el mes de marzo. La 
maduración de los frutos tiene lugar principalmente desde mediados de marzo hasta 





Fig. 5.- Fenología floral de E. baetica en el rodal GU. Número de inflorescencias por tipo 
durante las tres semanas consideradas (s1, s2 y s3).  
 
Distribución espacial y frecuencia de la ovoposición 
 
 Los resultados obtenidos hasta ahora indican que las tres especies que componen 
el gremio comparten un mismo escenario de competencia a escala de rodal. Es decir 
aparecen simultáneamente en el mismo rodal y este patrón se repite en distintos rodales 
separados unos de otros por decenas de kilómetros (Tabla V). Sin embargo, un 
mecanismo que podría limitar la intensidad de la competencia interespecífica sería la 
segregación espacial de las puestas dentro de un mismo rodal a escala fina, es decir, si 
se produce una separación de las puestas entre plantas, o bien entre brotes de una misma 
planta o entre inflorescencias. En efecto, si las hembras de las tres especies prefieren 
seleccionar inflorescencias con distinto grado de madurez, entonces las coincidencias de 
sus puestas serían poco frecuentes y las situaciones de competencia real entre orugas 
serían solo ocasionales. 
  La tabla V muestra la distribución temporal de las puestas T. ballus y L. 
boeticus en inflorescencias de E. baetica en el rodal GU durante el periodo 
comprendido entre (especificar). Durante el muestreo no se localizaron huevos de L. 
pirithous en este rodal. 
Tabla V.- Huevos contabilizados en las 168 inflorescencias (14 plantas, 27 brotes) de E. baetica 
para las 3 semanas consecutivas muestreadas. 
Semana T. ballus L. boeticus L. pirithous Total 
1 168 30 0 198 
2 37 13 0 50 
3 9 15 0 24 





 Como puede verse en la figura 5, la frecuencia con que los huevos son 
depositados en distintas estructuras de las inflorescencias es variable entre las dos 
especies analizadas (T. ballus y L. boeticus) y variables a su vez en el tiempo, en 
concordancia con la progresiva maduración de las inflorescencias (Fig. 1). En general, T. 
ballus tiende a poner con más frecuencia en inflorescencias incipientes (Tipos I y II) 
mientras que los huevos de L. boeticus se encuentran con más frecuencia en etapas más 
tardías del desarrollo de estas inflorescencias. No obstante, la duración mucho más 
prolongada del desarrollo larvario de T. ballus (52,54 ± 2,14 días; n= 42) en 
comparación con  L. boeticus y L. pirithous junto con la movilidad que despliegan en 
sus últimos estadios, hizo que la coincidencia entre las orugas de las dos primeras 
especies fuese notable. No existen datos suficientes de L. pirithous para hacer una 
representación equivalente con un grado de fiabilidad razonable. 
 
Fig. 6.- Preferencia de ovoposición en T. ballus y L. boeticus en relación a la disponibilidad de 
inflorescencias de diferentes tipos (Tipo I-IV) en las semanas consecutivas s1, s2 y s3.  
  No se observó  una segregación temporal y/o espacial de las puestas. Al 
principio de la temporada el solapamiento de las puestas fue máximo, concentrándose 
las puestas en las inflorescencias de tipo I y II (s1). Con el paso de los días y el 
progresivo desarrollo de las inflorescencias, se observó como L. boeticus prefirió los 
inflorescencias de tipo III y IV, mientras que T. ballus continuó prefiriendo las 
inflorescencias de tipo I y II (s2 y s3). Cuando ya no hubo disponibles inflorescencias 
de tipo I, T. ballus comenzó a poner en inflorescencias de tipo III, en cambio L. boeticus 
concentró casi el 94% de sus puestas en inflorescencias de tipo IV. 
  El solapamiento real de huevos de ambas especies a escala de inflorescencia y de 
brote es un hecho comprobado. Hasta en 14 de los brotes analizados y hasta en 10 
inflorescencias de esos brotes llegaron a tener huevos de las dos especies 
simultáneamente. Por otra parte, observamos que de las 168 inflorescencias marcadas y 
seguidas en este trabajo, el 29,8% (n=50) fracasaron sin producir ninguna semilla, 




Escala de fruto 
Ocupación de frutos por orugas 
 Las orugas de las tres especies de mariposas se comportan como endofitófagas 
sobre E. baetica, y completan su desarrollo alimentándose en el interior de capullos, 
flores y frutos. La siguiente tabla muestra el número de frutos ocupados de una muestra 
tomada en el campo al azar. Además de las tres especies objeto de estudio aparecieron 
ocasionalmente sobre distintas partes de la planta otras especies. Las orugas de Xylena 
(Xylena) obsoleta y Colias crocea se alimentan de las hojas y flores de E. baetica. Otras 
dos especies de lepidoptera, un Noctuidae y un Pyraloidea sin identificar, han sido 
observadas alimentándose de las paredes externas de los frutos y de las semillas en el 
interior de los mismos. 




Frutos ocupados Orugas del gremio De otras spp.  
VI 712 16,29% 179 2 
TO 1143 18,54% 354 10 
MO 864 30,43 263 8 
GU 2350 9,83% 231 0 
PA 3502 3,40% 113 6 
ER 667 11,09% 74 0 
TOTAL 9238 - 1214 26 
 
Solapamiento intraespecífico de las orugas: gregarismo 
 Si examinamos las frecuencias con que aparecieron dentro de un mismo fruto 
dos o más orugas de una misma especie, encontramos notables diferencias entre T. 
ballus, L. boeticus y L. pirithous. Estas dos últimas especies se encuentran generalmente 
completando su desarrollo de forma solitaria, en cambio la aparición de dos o más 
orugas de T. ballus en un mismo fruto es un hecho bastante frecuente. En el 23% de los 
frutos ocupados por T. ballus, encontramos 2 o más orugas, lo que contrasta con el 2,4% 
de los frutos con L. boeticus y el 10% con  L. pirithous.  
 Las siguientes gráficas muestran las frecuencias observadas de frutos que en su 
interior tenían una, dos, tres, cuatro, cinco y más de cinco orugas de una misma especie, 
por rodales. En el caso de T. ballus el gregarismo es muy patente y el patrón es 
consistente en los distintos rodales (Fig. 7). Aunque la mayoría de las orugas se 
desarrollaban de forma solitaria, una fracción importante fueron encontradas formando 
grupos de 2 o más orugas, con un máximo de 6 orugas dentro del mismo fruto. Por el 
contrario, en L. boeticus y L. pirithous el gregarismo es casi inexistente (Figs. 8 y 9 
respectivamente), y la probabilidad de encontrar más de una oruga de la misma especie 





Figura 7.- Frecuencias de gregarismo en T. ballus por rodal. 
 





 Figura 9.- Frecuencias de gregarismo en L. pirithous por rodal. 
Solapamiento interespecífico de las orugas 
 La siguiente gráfica muestra las frecuencias de casos de frutos con más de una 
oruga de especies diferentes respecto a la frecuencia de encontrar frutos con una sola 
oruga de cada una de las especies (fig. 10). 
 
Fig. 10.- Frecuencia de frutos con una oruga solitaria y de frutos con más de dos orugas de 




 Como se puede apreciar en la gráfica anterior, la frecuencia de aparición de orugas 
acompañadas por otra de distinta especie es muy baja comparada con la frecuencia de orugas 
solitarias. 
 
Mirmecofilia y parasitismo 
 
Identificación de las hormigas y tasa de mutualismo con fases larvarias 
 Las especies de hormigas localizadas atendiendo a orugas de L. boeticus, T. 
ballus o L. pirithous en diferentes rodales han sido identificadas como: Plagiolepis 
pygmaea (VI, MO y TO), Tapinoma nigerrimum (VI y TO), Crematogaster auberti 
(VI), Crematogaster sordidula (TO), Lasius grandis (TO) y Temnothorax racovitzae 
(TO).  
 Las hormigas se encuentran habitualmente recorriendo las plantas de E. baetica 
en busca de pulgones (Homoptera, Aphididae) y orugas de licénidos. La siguiente tabla 
muestra la frecuencia de hormigas forrajeando en las plantas y/o interior de los frutos en 
los rodales VI, TO y MO.  
 
Tabla VII.- Frecuencia de plantas y frutos con presencia de hormigas. 
 
 
VI TO MO 
N % con hormigas N % con hormigas N % con hormigas 
Plantas 30 25,9 30 58,8 30 0,0 
Frutos 250 3,9 250 13,3 252 0,8 
 
La siguiente gráfica muestra la proporción de orugas atendidas por hormigas en 
los diferentes rodales del total de orugas.   
 
Fig. 11.- Frecuencia de orugas atendidas por hormigas (tasa de mirmecofilia) en los rodales VI, 




Los casos de orugas aparentemente atendidas por hormigas son escasos y más 
bien esporádicos. La posible relación de mirmecofilia con alguna especie de hormiga (T. 
nigerrimum, L. grandis y C. sordidula) es laxa y prácticamente solo destacable en el 
rodal TO, donde un 12,5% (N= 263) de las orugas encontradas estaban acompañadas de 
estos formícidos. 
En el cómputo global, combinando los datos de las parcelas, observamos como 
la frecuencia de encontrar orugas atendidas por hormigas es muy baja. Cabe señalar el 
16,1% de orugas de L. pirithous (n=31) (Fig. 12). 
 
 
Fig. 12.- Frecuencia de orugas atendidas por hormigas. Cómputo global por especies. 
 
Parasitoides: identificaciones y niveles de ataque 
 La siguiente tabla muestra la identificación de los parasitoides por rodal y 
hospedador. 
Tabla VIII.- Parasitoides identificados para cada especie hospedador y por rodal. 
 
Hospedador Rodal Parasitoide Especie Familia Subfamilia 
L.  boeticus VI Cotesia specularis Braconidae Microgastrinae 
T. ballus VI Cotesia astrarches Braconidae Microgastrinae 
L.  boeticus MO Cotesia specularis Braconidae Microgastrinae 
T. ballus MO Cotesia astrarches Braconidae Microgastrinae 
L.  boeticus TO Cotesia specularis Braconidae Microgastrinae 
T. ballus TO Cotesia astrarches Braconidae Microgastrinae 
L.  boeticus VI Anisobas seyrigi Ichneumonidae Ichneumoninae 
L. pirithous TO Cotesia inducta Braconidae Microgastrinae 
 
 La tasa de parasitismo promedio indica que el fenómeno es general en todos los 







































(58,3%), seguido de T. ballus (42,0%), mientras que L. boeticus, tiene una tasa menor 
(33,9%). Véase la siguiente tabla. 
Tabla IX.- Tasas de parasitismo por especie y rodal. 
 










GU 171 19,1% 48 18,8% 12 58,3% 
PA 46 16,7% 21 23,8% 2 0% 
ER 155 18,8% 8 12,5% - - 
VI 85 80,3% 93 41,0% - - 
TO 151 60,8% 25 25,0% 3 0% 
MO 90 73,3% 93 26,9% - - 




 La interacción entre las tres especies de licénidos que componen este gremio 
ecológico asociadas a su planta nutricia, E. baetica, está caracterizada por una 
importante asimetría. La abundancia y distribución de las plantas, su fenología de 
floración y su producción de frutos influyen marcadamente en la dinámica de la 
mariposas, mientras que la influencia de estas sobre la dinámica de la planta es muy 
reducida, a pesar de que en algunos rodales y años las plantas pueden sufrir una 
importante reducción de su éxito reproductivo debido al daño producido por las orugas 
(Jordano, 1987).  
 Dentro de los componentes del gremio T. ballus presenta una sola generación 
anual y su periodo de vuelo se solapa con la floración de E. baetica en Sierra Morena 
(Jordano et al., 1990a; 1990b). El uso de rodales para la oviposición de T. ballus se ve 
influenciado negativamente por la cobertura de matorral y por el sombreo del estrato 
arbóreo, pero no por las características morfológicas de las plantas (Jordano et al., 1990). 
En contraste, L. boeticus y L. pirithous son especies multivoltinas, que vuelan a lo largo 
de todo el año y que utilizan una gran variedad de hábitats y de especies de plantas 
nutricias (Martín-Cano, 1982, 1984; Munguira, 1987; Mavi, 1992; Tolman & 
Lewington, 1997; García-Barros et al., 2013) en su extensa área de distribución. 
Únicamente usan E. baetica de forma oportunista allí donde y cuando la encuentran 
disponible. Ambas especies tienen una gran capacidad de dispersión y son migradoras y 
cada año han de recolonizar los rodales de E. baetica, ya que, dada la fenología de la 
planta, las mariposas nacidas en ellos han de dispersarse y completar sus ciclos en otros 
enclaves y sobre otras especies de plantas. Al utilizar esta especie tóxica para los 
herbívoros generalistas se aseguran un recurso abundante, que además es predecible y 
persistente a medio-largo plazo. Se aseguran además que la muerte por “predación 
inconsciente”, consecuencia de la ingestión de frutos por ungulados, sea mínima. La 




asociada a hábitats perturbados (Casimiro-Soriguer et al., 2011) condiciona la 
distribución de las mariposas y requiere una capacidad de dispersión que posibilite la 
colonización de rodales relativamente aislados y distantes. 
 La fenología floral de E. baetica está fuertemente influenciada por la 
climatología anual, presión de herbivoría y de polinizadores y abundancia de “ladrones 
de néctar”. El período de floración y fructificación en E. baetica tiene para el conjunto 
del área d estudio una duración aproximada de casi dos meses y ha sido descrita con 
detalle para rodales de Sierra Morena en Córdoba en Jordano et al. (1990). En nuestro 
sistema la disponibilidad de recursos parece, en principio, no ser un factor limitante, 
dado que por término medio cada brote produce de media 6,2 (sd=1,8; N=96) 
inflorescencias. Sin embargo, las plantas sufren importantes pérdidas y por término 
medio cada inflorescencia llega a madurar uno o dos frutos, y dentro de estos 
únicamente una pequeña fracción de las semillas iniciales se desarrolla adecuadamente 
(Jordano et al., 1990).  
 Para que se produzcan interacciones de competencia entre las tres especies del 
gremio estudiado se tienen que dar la coincidencia en tiempo y espacio, es decir, que 
coincidan inicialmente los imagos en los mismos rodales, que estos ovipositen en las 
mismas plantas, brotes y/o inflorescencias y que las orugas solapen en tiempo y espacio 
compitiendo por un mismo recurso.  El alcance de la competencia sería limitado si se 
produjese una segregación espacial de las puestas a escala fina, lo cual reduciría la 
frecuencia con que coinciden dos o más huevos de la misma o de distintas especies en la 
misma inflorescencia.  
 Un mecanismo para limitar o impedir la coincidencia y, por tanto, la 
competencia se basa en evitar activamente la concentración de puestas. Esto ocurre en 
piéridos donde se ha documentado el canibalismo intraespecífico larvario (Kinoshita, 
1998). Estos presentan una estrategia de advertencia visual entre hembras de la 
ocupación de una inflorescencia mediante la coloración de los huevos denominada “el 
síndrome del huevo rojo” (Shapiro, 1981; 1985). Sin embargo, los huevos de las 
especies de nuestro gremio no presentan una coloración llamativa y generalmente son 
depositados entre las brácteas de las flores o directamente en la pared de los frutos y 
frecuentemente encontramos grupos de huevos de las tres especies coincidiendo a nivel 
de planta, de brote y de inflorescencia y/o fruto. 
 Otro posible mecanismo para limitar el alcance de la competencia sería que 
existiesen diferencias en la selección de estado fenológico de la planta para ubicar las 
puestas, en concreto en la preferencia por inflorescencias con distinto grado de madurez. 
Esto unido a la variabilidad de la fenología de la floración existente entre rodales, 
dependiendo de factores como la altitud, orientación de laderas, sombreo del arbolado, 
etc. (Jordano et al., 1990), podría contribuir a reducir notablemente el grado de 
coincidencia espacio-temporal a escala fina de las puestas de las especies del gremio y, 




 En los rodales estudiados, las tres especies de licénidos aparecieron con 
abundancias desiguales que variaron entre los diferentes rodales y entre años. T. ballus 
resultó ser la especie más abundante tanto en términos de densidad de puestas como de 
orugas, seguida por L. boeticus y muy de lejos por L. pirithous, que fue 
excepcionalmente escasa durante los años de estudio. La especialización trófica de las 
orugas de las tres especies en el consumo de flores y frutos en desarrollo condiciona que 
su periodo de puestas esté suficientemente sincronizado con la floración de la planta 
nutricia, y condiciona que una parte significativa de las puestas resulten coincidentes. Si 
analizamos la oviposición en los rodales de estudio, se puede concluir que al menos en 
algunos rodales y años, las mariposas concentran las puestas durante las mismas fechas 
y sobre los mismos tipos de inflorescencias (Jordano, 1987, Jordano et al., 1990 a; b). 
En los rodales muestreados coincidieron en tiempo y espacio un total de 2076 huevos. 
El 54,5% correspondían con T. ballus, 34,8% a L. boeticus y 10,7% a L. pirithous. A 
partir del estudio a escala de planta, llegamos a la conclusión de que T. ballus 
concentran sus puestas entre los últimos días de febrero y primera semana de marzo, y 
seleccionan preferentemente inflorescencias incipientes (tipos I y II) para poner sus 
huevos (83,5%) cuando la disponibilidad fenológica de estos tipos es máxima. Estos 
resultados son coincidentes con los de Jordano (1987).  
 En cambio las puestas de L. boeticus se encontraron en un 78,0% de los casos 
sobre frutos incipientes (tipo III). Cuando aún está la floración temprana, oviposita 
preferentemente en inflorescencias de tipo II (72,0%) frente al tipo I (20%). Dos 
semanas después (s3), L. boeticus concentra su puesta casi al 94% en inflorescencias de 
tipo IV. Esto limita el alcance de interacciones de competencia interespecífica con T. 
ballus. No obstante, aunque las puestas de huevos de T. ballus puedan adelantarse a las 
de las otras dos especies, su mayor tiempo de desarrollo larvario (52,5 ± 2,1días; n= 42) 
en relación a las otras especies (L. boeticus= 17,1 ± 1,5 días; n= 59; L. pirithous 15,6 ± 
1,1 días; n= 59) hace que pueda existir un amplio solapamiento temporal durante sus 
fases larvarias, que es cuando la interacción entre especies puede ser mayor. Además, 
aunque es relativamente frecuente encontrar huevos de L. boeticus y/o de L. pirithous 
distribuidas de forma contagiosa, es muy raro encontrar orugas en grupos de dos o más. 
Esto puede indicar que, en general, el resultado de la interacción de dos o más orugas es 
que sólo una consigue continuar su desarrollo (competencia intra- e interespecífica). 
 Las orugas de T. ballus son un buen exponente de comportamiento relativamente 
gregario, en contra de lo afirmado por otros autores (Tolman & Lewington, 1997). En el 
23% de los frutos ocupados por T. ballus podíamos encontrar más de una oruga, con un 
máximo de 6 orugas observadas en un mismo fruto. En cambio es altamente infrecuente 
encontrar más de 1 oruga L. boeticus por fruto (sólo 2,4% de los casos). En L. pirithous 
parece que pudiera ser más frecuente en las primeras etapas de desarrollo como 
muestran los resultados (10% de los casos).  
 En cuanto al solapamiento interespecífico, los datos de campo y las 
observaciones de laboratorio sugieren que cuando coinciden dos o más orugas de alguna 




o en un mismo fruto, se producen interacciones que conducen a que generalmente solo 
una oruga logre sobrevivir y completar su desarrollo. Sin embargo, no permiten elucidar 
los mecanismos precisos que producen el patrón observado, cuestión que se ha 
abordado de forma experimental en el Capítulo 2 de esta Tesis.  
 El hecho de que a veces se hayan observado puestas de varios huevos de T. 
ballus, L. boeticus y/o de L. pirithous en una misma inflorescencia, pero hayamos 
encontrado muy pocos casos de dos o más orugas de la misma especie (salvo en el caso 
de T. ballus) y sobre todo de distinta especie, sugiere la existencia de competencia por 
interferencia en las orugas de L. boeticus y L. pirithous, articulada mediante el 
canibalismo y la depredación. Estos mecanismos han sido observados con frecuencia en 
experimentos de laboratorio con orugas criadas en cautividad (ver Capítulo 2). Por el 
contrario, en los experimentos de laboratorio nunca hemos observado canibalismo entre 
las orugas de T. ballus en laboratorio, lo que ayuda a entender el frecuente gregarismo 
que encontramos en campo cuando los frutos de E. baetica son escasos y/o las 
densidades de T. ballus son elevadas. 
 Paradójicamente la concentración de huevos en inflorescencias puede ser la 
causa de la aparición de fenómenos de agregación que pueden estar ligados a un 
comportamiento relativamente gregario, o bien alternativamente conducir a 
interacciones de competencia directas tanto intra- como interespecífica. En conclusión, 
hemos reunido evidencias de que en todos los rodales y años estudiados las mariposas 
ponen durante las mismas fechas y sobre los mismos tipos de inflorescencias, y la 
coincidencia espacio-temporal de las puestas hace posible la aparición de interacciones 
competitivas intra- e interespecíficas. En otros rodales, una fenología de floración 
distinta parece que hace posible que mariposas de distintas especies exhiban diferentes 
preferencias de oviposición, lo que limita la ocurrencia de competencia interespecífica, 
pero no evita la posibilidad de competencia intraespecífica.  
Mirmecofilia 
 Dentro de las interacciones mutualistas, la mirmecofilia es un comportamiento 
ampliamente estudiado en licénidos, especialmente en la región  Paleártica (Fiedler, 
1991). Aunque las tres especies presentan órganos mirmecófilos (Martín-Cano, 1982; 
Downey, 1987) que permiten una posible asociación facultativa, las observaciones de 
orugas con hormigas han resultado ser muy escasas.  
 La presencia de hormigas forrajeando las plantas (hasta 58,8% de las plantas en 
TO), puede atribuirse a la presencia frecuente de pulgones (Homoptera, Aphididae). 
Este movimiento continuo de hormigas en la planta nutricia hace posible que ocurra con 
mayor probabilidad el encuentro con las orugas. Aún así, la proporción de orugas 
censadas que estaban siendo atendidas por hormigas o bien que tenían hormigas cerca 
es de 12,5% (n=208), lo que supone un porcentaje bastante bajo. 
 Los datos están muy lejos de lo que ocurre con algunas especies de licénidos que 
exhiben una mirmecofilia obligada, como es el caso de Plebejus argus (Jordano et al., 




Los resultados obtenidos sugieren que estas especies pueden asociarse de una forma 
muy laxa o esporádica con hormigas, dándose una relación mirmecófila facultativa. 
Esto podría explicar la alta tasa de parasitismo sufrida por las orugas en los rodales de 
estudio. 
Parasitismo 
 Las tasas de parasitación pueden ser muy variables, pues la incidencia de casos 
de orugas parasitadas cambia considerablemente dependiendo de la fecha de recogida 
de las orugas (véase Shaw et al., 2009; Obregón et al., 2015). En general, la tasa de 
parasitación tiende a incrementarse a medida que las orugas están más desarrolladas, en 
relación, obviamente, al tiempo en que han estado expuestas al ataque de los 
parasitoides. Las orugas de estos licénidos frecuentemente realizan la muda fuera de los 
frutos. Esta estrategia de la oruga podría explicarse pues así evitaría la depredación o el 
canibalismo por parte de otras orugas que pudieran estar compartiendo la misma vaina, 
pero aumentando al mismo tiempo la probabilidad de ser atacadas por los parasitoides o 
por otros depredadores. 
 Las tasas de parasitación obtenidas difieren entre especies. Estas diferencias 
pueden ser debidas a los distintos parasitoides de cada especie, al distinto tiempo de 
desarrollo de las orugas (mucho mayor en T. ballus), a las distintas estrategias de las 
orugas de cada especie, las distintas proporciones de edades de los lotes capturados en 
el campo, etc. El 33,8% (n=288) de orugas L. boeticus resultaron estar parasitadas, 
mientras que T. ballus el porcentaje es mayor (42%, n=653). Esta tasa de parasitación es 
ligeramente superior a la de 36% (n=25) obtenida por Jordano (1987). Las tasas de 
parasitación pueden variar considerablemente dependiendo de la fecha de recogida de 
las orugas (véase Shaw et al., 2009; Obregón et al., 2015a). Así, si realizamos una 
recolección de orugas a principios de su periodo de desarrollo obtendremos una 
proporción de orugas parasitadas muy diferente a si las recolectamos al final de dicho 
periodo.  
 Los parasitoides identificados en las zonas de estudio (Cotesia specularis, C. 
astrarches, Anisobas seyrigi y Neotypus intermedius) son todos endoparasitoides 
koinobiontes, es decir que el parasitoide no mata al hospedador en el momento de 
realizar la puesta, sino que es la larva del parasitoide quien le produce la muerte) 
alimentándose endógenamente de la larva (Shaw et al., 2009). En cambio, los 
Icneumónidos A. seyrigi y N. intermedius son parasitoides solitarios y dentro de cada 
oruga hospedadora se desarrollo una única larva del parasitoide. 
 La determinación taxonómica de los parasitoides ha puesto en evidencia que las 
distintas especies de mariposas del gremio investigado no comparten ninguna especie de 
parasitoide. Este resultado excluye la posibilidad de que pueda producirse una 
competencia aparente mediada por parasitoides (Holt, 1970; Holt & Lawton, 1993; 
Begon et al., 2006), que conllevaría a que una alta densidad de uno u otro hospedador 
podría dar lugar a una explosión en la densidad del parasitoide compartido, lo que 




 En conclusión, hemos encontrado un notable grado de solapamiento en el tiempo 
y en el espacio, a escala de rodal, planta, brote, inflorescencia e incluso fruto, de las 
puestas y de las larvas de T. ballus, L. boeticus y L. pirithous. La agrupación de puestas 
junto con la reducción de la disponibilidad de recursos debido al aborto de flores, frutos, 
semillas e incluso de inflorescencias completas, suponen un escenario evidente para que 
se produzcan interacciones competitivas tanto intra- como interespecíficas entre larvas 
de estas tres especies.  Por otro lado todas sufren una notable, aunque variable, tasa de 
parasitismo, que cuando es alta podría modular y reducir las interacciones competitivas 
entre las larvas. No hemos encontrado relaciones mirmecófilas sólidas que contribuyan 
a reducir la incidencia del parasitismo. Por último, no hemos encontrado ninguna 
interacción de competencia aparente mediada por parasitoides entre las tres especies de 











Interacciones antagonistas en un gremio de mariposas (Lepidoptera,  




 En el presente trabajo se analiza experimentalmente el conjunto de interacciones 
que se producen entre orugas de un gremio formado por tres especies de mariposas 
(Tomares ballus, Lampides boeticus y Leptotes pirithous) que explotan 
simultáneamente las flores y frutos de Erophaca baetica en el sur de España. Las orugas 
de L. boeticus mostraron una fuerte competencia intraespecífica por interferencia, que 
generalmente derivó hacia el canibalismo. Por el contrario, las orugas de T. ballus se 
desarrollaron de forma gregaria sin problemas, a pesar de tener mayores requerimientos 
nutricionales por su mayor tamaño. La competencia interespecífica entre pares de 
especies resultó fuertemente asimétrica y, generalmente, comportó la predación de T. 
ballus por L. boeticus y por L. pirithous. Además se investigaron los potenciales efectos 
denso-dependientes de los tratamientos de competencia intra e interespecífica sobre la 
mortalidad de las larvas, el tiempo de desarrollo (L3-pupa) y el peso de la crisálidas. 
Aunque los pesos finales de las crisálidas no variaron entre tratamientos, L. boeticus y L. 
pirithous, considerados herbívoros estrictos, disminuye su tiempo de desarrollo larvario 
cuando su dieta incluye tejidos de otras orugas (canibalismo y predación). 
 
INTRODUCCIÓN 
La competencia se ha considerado siempre un aspecto esencial para entender el 
reparto de recursos entre individuos. La estructuración de las comunidades generó un 
enorme interés a partir de la publicación de los trabajos de Hutchinson (1959) y de 
MacArthur & Levins (1967). Las interacciones competitivas más intensas se producen 
entre especies que explotan los mismos recursos y lo hacen de forma similar, 
conformando lo que se ha definido como un gremio (Root, 1967). Las especies que 
forman un gremio pueden pertenecer a taxones muy diferentes, aunque la condición 
esencial es que sus requerimientos de nicho solapen significativamente (Simberloff & 
Dayan, 1991), por lo que la segregación espacio-temporal podría reducir  los efectos de 
la competencia (Simberloff & Dayan, 1991). La intensidad de la competencia sería, por 
tanto, dependiente de la limitación de los recursos (Pianka, 1978).  
La relación de herbivoría entre las mariposas y las plantas de las que se 




consumidor de este recurso (Janz et al., 2001). Sin embargo, algunas especies  de 
mariposas, consideradas herbívoras estrictas, pueden actuar como carnívoras 
facultativas durante su desarrollo larvario (Whitman et al.,  1994).  
Bien conocidos son algunos comportamientos de entomofagia durante todo o 
parte del desarrollo larvario en los licénidos (Pech et al., 2007). Así, las orugas 
mirmecófilas de esta familia pueden consumir huevos, larvas o pupas de hormigas 
(mirmecofagia), regurgitaciones de las propias hormigas (trofalaxia), áfidos 
(homopterofagia) u otras orugas de licénidos (canibalismo o predación facultativa) 
(Pierce et al., 2002). 
La intensidad con que se ejerce la competencia intraespecífica es, en principio, 
inversamente proporcional a la disponibilidad individual de recursos. La competencia 
por interferencia, en la que existe una lucha violenta por la disponibilidad de recursos, 
puede llegar a un grado máximo cuando un individuo mata a otro para impedirle el 
acceso a los recursos (alimentos, hembras, territorio, etc.). Un paso más allá ocurre 
cuando el individuo muerto en esta acción es además consumido por el vencedor. En 
este caso esta interacción se denomina canibalismo. El canibalismo ha sido descrito en 
algunas especies de lepidópteros, cuyas orugas pueden consumir huevos, orugas y 
crisálidas de su propia especie (Withman et al., 1994). Este comportamiento puede estar 
determinado genéticamente, como ha sido demostrado en Spodoptera litura (Ryuda et 
al., 2008). 
El canibalismo ha sido más intensamente estudiado en heteróceros (Chapman et 
al., 2000; Sigsgaard et al., 2002; Kakimoto et al., 2003). Entre los ropalóceros se 
conocen un menor número de especies con este tipo de interacción, que generalmente se 
da sólo de forma esporádica (Pierce & Easteal, 1986; Schurian, 1994; Dempster, 1997; 
Kinoshita, 1998, Zago-Braga & Zucoloto, 2004; Van-der-Heyden, 2009) y es poco 
frecuente en el medio natural, a menos que la densidad poblacional sea muy alta y la 
disponibilidad de alimento esté limitada (Barros & Zucoloto, 2001).  
El canibalismo aumenta la tasa de mortalidad en las poblaciones donde ocurre 
(Dong & Polis, 1992), aunque también elimina competidores potenciales  al reducir la 
densidad poblacional, disminuyendo así el riesgo de depredación y parasitismo (Polis, 
1981; Chapman et al., 2000) y asegurando una mayor provisión de recursos para 
aquellos individuos que sobreviven. A nivel individual el canibalismo aumenta la 
supervivencia, la tasa de desarrollo y la fecundidad de los individuos que lo ejercen 
(Duelli, 1981; Dong & Polis, 1992; Church & Sherratt, 1996), aunque puede implicar 
un mayor riesgo de infección al consumir un individuo infectado por patógenos 
(Kakimoto et al., 2003). Wang et al. (2014) analiza experimentalmente la estrategia de 
utilizar el canibalismo para prevenir o reducir las futuras poblaciones de parasitoides, 
consumiendo coespecíficos parasitados. El canibalismo de coespecíficos parasitados y 
de las pupas de los parasitoides ha sido documentado en Obregón et al. (2012). 
Hay especies que pueden compartir un recurso limitante compitiendo levemente, 




interferencia (Weaver & Mcfarlane, 1990). La competencia interespecífica por 
interferencia puede transformarse en casos extremos en depredación. En este trabajo se 
demuestra que ciertas especies de lepidópteros pueden funcionar como depredadores de 
otras especies cuando coinciden a ciertas densidades explotando el mismo recurso. En 
este caso, un individuo de una de las especies mata a otro individuo de la especie 
competidora y lo consume total o parcialmente, algo muy infrecuente en los 
lepidópteros.  
El gremio de mariposas objeto de este estudio está formado por tres especies de 
licénidos, el Cardenillo (Tomares ballus), la Canela estriada (Lampides boeticus) y la 
Gris estriada (Leptotes pirithous). Desde enero a abril las tres especies de licénidos 
utilizan en  Sierra Morena (sur de España) la leguminosa Erophaca baetica como planta 
nutricia. Esta especie crece frecuentemente formando rodales sobre sustratos ácidos en 
zonas con escasa cobertura de matorral o degradadas por incendios, desbroce, 
sobrepastoreo, etc. Es una herbácea perenne que crece desde otoño hasta finales de la 
primavera y resulta tóxica para el ganado (Moyano, 1985, Casimiro-Soriguer, et al., 
2010) y para herbívoros vertebrados silvestres (Poyato, 1968; Pascual et al., 1980; 
Somer & Çaliskan, 2007; Bel-Kassaoui et al., 2008). Los xilopodios permanecen 
durante el verano y otoño enterrados en estado durmiente. Produce abundantes 
inflorescencias y frutos tipo vaina de hasta 6 cm de longitud que encierran de 1 a 8 
semillas (Peñas-De-Giles, 2009; Jordano et al., 1991; Casimiro-Soriguer, et al., 2010). 
La apertura de los frutos se realiza por dehiscencia explosiva, para liberar las semillas. 
Las semillas de E. baetica representan una fuente interesante de componentes 
funcionales y nutricionales con la condición de que los alcaloides anti-nutricionales 
sean retirados en un proceso químico previo (Cortés Giraldo et al., 2013). Además sus 
semillas presentan un alto contenido en proteína, superando el 35%, muy superior a 
otras plantas leguminosas (Cortés Giraldo et al., 2013). 
Entre las tres especies de licénidos que explotan a E. baetica, T. ballus es la más 
especializada. Se trata de una especie univoltina, bastante sedentaria, distribuida por el 
SW de Europa y norte de África, dependiendo sus poblaciones en Sierra Morena  
estrechamente de E. baetica. En cambio, L. boeticus y L. pirithous son especies de una 
amplia distribución por el paleártico. Ambas son especies migradoras, multivoltinas, 
generalistas y polífagas, que usan E. baetica de forma oportunista. Las tres especies de 
mariposas citadas realizan sus puestas en las inflorescencias y las orugas se desarrollan 
alimentándose de las flores y en el interior de los frutos en desarrollo (Jordano, 1987). 
Es relativamente frecuente encontrar huevos y orugas de dos y hasta de las tres especies 
en los mismos rodales de plantas e incluso en las mismas inflorescencias y frutos (obs. 
pers.) En 27 xilopodios de E. baetica (168 inflorescencias) en las que se ha realizado el 
seguimiento en campo, se han contabilizado un máximo de 14 brotes con huevos de L. 
boeticus-T. ballus (12) y L. pirithous-T. ballus (2). Con un máximo de 17 huevos por 
brote (4 inflorescencias), 9 de T. ballus, 6 de L. boeticus y 2 de L. pirithous. Los brotes 




disponibilidad de inflorescencias y de frutos sea alta, se dan condiciones para que se 
produzcan procesos manifiestos de competencia.  
El objetivo principal de este trabajo es investigar las interacciones antagónicas 
que se establecen entre orugas de las especies de este gremio cuando coinciden 
explotando los mismos frutos, tanto a nivel intra- como interespecífico y sus efectos 
dependientes de la densidad.  
MATERIAL Y MÉTODOS 
Es muy difícil comprobar en el campo la suerte que corren las orugas de una o 
más especies que se desarrollan en libertad, así como las causas determinantes de que 
muchas desaparezcan. En cambio, bajo condiciones controladas de laboratorio, es 
posible comprobar la ocurrencia de mecanismos antagónicos como la competencia, el 
canibalismo o la depredación, así como la frecuencia y condiciones para su aparición y 
el seguimiento de sus posibles consecuencias en el crecimiento y supervivencia de las 
orugas. 
Puesto que el objetivo principal de este estudio es evaluar los posibles efectos 
dependientes de la densidad de la competencia intra- e interespecífica resultante de la 
coincidencia de puestas de huevos y el consiguiente desarrollo larvario en el mismo 
fruto o en la misma inflorescencia de E. baetica, llevamos a cabo un experimento de 
laboratorio en el que las orugas eran criadas en placas Petri con frutos de su planta 
nutricia desde el tercer estadio larvario hasta la fase de crisálida. Este experimento 
permitió calcular tasas de supervivencia, diferencias en el tiempo de desarrollo durante 
este intervalo de tiempo, así como el peso de las crisálidas de las especies del gremio en 
función de la densidad en distintos escenarios seleccionados para favorecer la aparición 
de interacciones de competencia intra- e interespecífica entre las tres especies del 
gremio. Para ello se plantearon los experimentos que se resumen en la Figura 1 que 
fueron función de los huevos encontrados en el campo y las orugas criadas a partir de 
ellos hasta la tercera fase de las tres especies de licénidos antes mencionados.  
Todos los huevos procedentes de las áreas de estudio (n=1387) fueron 
recolectados los mismos días, lo que produjo una sincronización en la eclosión de las 
larvas (± 3 días). Los huevos de cada especie fueron colocados separadamente en 
recipientes de plástico (20x10x8 cm de alto) tapizados con papel de filtro, y se revisaron 
diariamente para controlar la eclosión y trasladar las orugas neonatas a otro recipiente. 
 Para alimentar a las orugas se recolectaron periódicamente y de forma selectiva 
flores y frutos en diferentes fases de desarrollo en diferentes rodales de Sierra Morena, 
que en parte fueron utilizados directamente o se conservaron dentro de bolsas con cierre 
hermético en una cámara frigorífica hasta su uso. De esta manera se conservaron frutos 
hasta una semana sin que  se deteriorasen significativamente sus cualidades nutritivas 





Figura 1.- Esquema explicativo de las distintas combinaciones y densidades de pares de especies 
seleccionadas para estudiar las interacciones antagónicas entre las tres especies (intra- e 
interespecífica). Número de orugas totales= 475. 
Como medida preventiva para evitar posibles infecciones bacterianas, 
periódicamente se localizaban las orugas sacándolas con cuidado de las flores o frutos 
parcialmente consumidos, se limpiaban los restos y se colocaban de nuevo con alimento 
fresco suministrado “ad libitum”. Este proceso se repitió diariamente hasta que las 
orugas alcanzaron su tercer estadio, momento en el que fueron asignadas aleatoriamente 
a alguno de los tratamientos experimentales o los controles y, en consecuencia, 
trasladadas a placas de Petri plásticas de 9 cm de diámetro y colocadas dentro de un 
fruto para iniciar los experimentos (Kakimoto et al., 2003; Zago-Braga & Zucoloto, 
2004). En total fue posible criar hasta el tercer estadio un total de 475 orugas (véase 
figura 1), lo que limitó el número de combinaciones y experimentos recogidos en este 
trabajo. En el caso de los tratamientos de competencia intra- o interespecífica, las 
orugas asignadas a cada réplica fueron colocadas en su placa correspondiente dentro de 
un único fruto, asegurando que al  menos tuviese 5-6 semillas desarrolladas. Los frutos 
fueron repuestos una vez al día en las fases larvarias L3 y L4 y dos veces por día en las 
L5, de forma que el alimento nunca fuera un factor limitante.  
Durante el transcurso del experimento se revisaron diariamente las placas de los 
tratamientos experimentales y de los controles hasta que las orugas supervivientes 
completaron su desarrollo, anotándose las fechas de crisalidación. También se 
registraron diariamente los eventos derivados de una interacción directa intraespecífica 
(canibalismo) o interespecífica (predación), anotándose si la oruga presentaba signos de 
haber sido atacada por otra oruga. En algunos casos las heridas por mordedura eran tan 
severas que le producían la muerte en pocas horas. En cambio, en otros casos, las 
heridas eran superficiales y las orugas afectadas lograban completar su desarrollo. En la 
mayoría de los casos las orugas atacadas fueron parcial o totalmente devoradas.  
Al finalizar el experimento se registró el número de individuos supervivientes en 
cada tratamiento y en los controles y, para cada individuo superviviente, el peso de la 




crisalidación, utilizando una balanza digital de precisión (±0.001 g). También se registró 
en cada caso la duración (en días) del desarrollo larvario hasta la crisalidación. 
Para analizar las posibles diferencias entre tratamientos y controles  se utilizó un 
análisis de varianzas GLM (General Linear Model) y ANOVA (Main effects). 
Previamente se comprobó que se cumplían las premisas para su aplicación: 
independencia de los datos, varianzas homogéneas y distribución normal. Para realizar 
comparaciones entre pares de grupos a posteriori se utilizó el test Unequal HSD 
(Honestly Significant Difference), una modificación del test de Tukey HSD. Esta 
prueba estadística se utiliza cuando los tamaños de los grupos no están  equilibrados, 
como es el caso de nuestros datos. Todos los análisis fueron realizados con el programa 
estadístico Statistica 10.0 (Statsoft: 2007) 
RESULTADOS 
Efectos sobre la supervivencia de la competencia intra- e interespecífica 
dependiente de la densidad 
 Los efectos sobre la supervivencia de cada una de las especies en las distintas 
interacciones experimentadas y sus intensidades dependientes de la densidad se 
representan en la figura 2. Tal como se desprende de la figura, en el caso de T. ballus la 
supervivencia en las 20 placas de control (1 oruga por placa) alcanza el 73,7% y 
desciende progresivamente hasta el 55,7% al aumentar la densidad hasta 4 orugas por 
placa. Este aumento de la mortalidad puede atribuirse a causas relacionadas con 
infecciones, puesto que el alimento se suministraba “ad libitum” y no se apreció en 
ningún momento carencia de frutos o semillas que puedan justificar la muerte por 
inanición. No se registró tampoco ningún caso de canibalismo. 
 En el caso de L. boeticus el efecto de la competencia intraespecífica dependiente 
de la densidad sobre la supervivencia fue mucho más manifiesta. En efecto, mientras 
que en los experimentos control (1 oruga por placa; 25 placas) la supervivencia 
alcanzaba el 90,5%, al aumentar la densidad de orugas a 2 y 3 en cada placa, la 
supervivencia desciende bruscamente hasta el 45% y 43,3%, respectivamente. En este 
caso el canibalismo fue muy frecuente y se observó en el 51% de los casos (combinando 
ambos tratamientos de densidad). No fue posible realizar un experimento equivalente 
con L. pirithous debido a la escasez de orugas disponibles, aunque en los experimentos 
de control (1 oruga por placa) la supervivencia alcanzó el 100%. 
Por otra parte, nuestros resultados indican que la competencia entre T. ballus y L. 
boeticus es fuertemente asimétrica. La supervivencia de las orugas de T. ballus que 
compiten con orugas de L. boeticus sufrió una reducción de casi un orden de magnitud 
con respecto a las orugas del grupo de control, descendiendo desde 73,7% hasta 8% y 
12% respectivamente. Por el contrario, la supervivencia de L. boeticus pasó del 90.5% 
en el experimento control al 87% y 50% en los experimentos de baja y alta densidad 




 De manera análoga la competencia interespecífica entre T. ballus y L. pirithous 
es también fuertemente asimétrica. Aunque en este caso solo se han realizado 
experimentos de baja densidad (1 oruga de cada especie en la misma placa), cuando T. 
ballus interacciona con L. pirithous su supervivencia desciende desde el 73.7% del 
control al 40.5%, mientras que la supervivencia de L. pirithous se mantiene en el 100% 
(Fig. 2). 
 La razón fundamental de esta asimetría radica en que la relación de competencia 
interespecífica por interferencia se transforma en una interacción predador-presa. Las 
orugas de la L. boeticus predaron sobre las orugas de T. ballus por término medio a los 
2.17 días ± 1,635 de iniciarse el experimento (n=40), para un tiempo de desarrollo 
medio de 17,10 ± 1,561 días en L. boeticus.   La misma razón explica el descenso de la 
supervivencia en la interacción de T. ballus con L. pirithous que actúa de depredadora 
de la primera reduciendo su supervivencia y garantizándose una supervivencia del 
100%. 
 
Fig. 2.- Porcentaje de supervivientes de las tres especies consideradas al aumentar la densidad 
de orugas por placa. Para cada especie se representa el control y los efectos de la competencia 
intraespecífica dependiente de la densidad (excepto en L. pirithous) y de la competencia 
interespecífica con las otras dos especies.  Misma letra indica que no existen diferencias 
significativas entre tratamientos (U-Mann-Whitney, P > 0.05). 
La razón fundamental de esta asimetría radica en que la relación de competencia 
interespecífica por interferencia se transforma en una interacción predador-presa. Las 
orugas de la L. boeticus predaron sobre las orugas de T. ballus por término medio a los 
2.17 días ± 1,635 de iniciarse el experimento (n=40), para un tiempo de desarrollo 
medio de 17,10 ± 1,561 días en L. boeticus.   La misma razón explica el descenso de la 
supervivencia en la interacción de T. ballus con L. pirithous que actúa de depredadora 





Por tanto, ambas especies (L. boeticus y L. pirithous) son especies 
competitivamente superiores a T. ballus, a la que llegan a utilizar como recurso 
alimenticio en una relación depredador-presa. 
Finalmente, cuando las especies que interaccionan son L. boeticus y L. pirithous 
(experimentos de baja densidad: 1 oruga de cada especie por placa) los efectos sobre la 
supervivencia también son claramente asimétricos, puesto que la supervivencia de L. 
boeticus desciende desde el 90.5% del control a 84.7% mientras que L. pirithous lo hace 
desde el 100% de supervivencia a 15% (véase Fig.1). La predación de L. boeticus sobre 
L. pirithous ocurre en una media de 2,3 ± 0,8 días, mientras a la inversa ocurre en 3,6 ± 
1,7 días. Obviamente la explicación de este efecto vuelve a ser la predación de L. 
boeticus, de mayor tamaño, (Figs. 2 y 3) sobre L. pirithous. 
Efectos sobre el tiempo de desarrollo de las orugas de la competencia intra- e 
interespecífica dependiente de la densidad 
 Las orugas de T. ballus presentaron un largo periodo de desarrollo larvario, 
invirtiendo desde la fase de huevo a crisálida una media de 52,54 ± 2,143días (n= 42). 
En cambio, las orugas de L. boeticus se desarrollaron en un periodo de tiempo mucho 
más corto (17,10 ± 1,561 días; n= 59), es decir de un tercio del tiempo empleado por T. 
ballus. La tercera especie del gremio, L. pirithous presenta el desarrollo aun más corto, 
con una media de 15,62 ± 1,136 días (n= 59). 
  La figura 3 representa las medias en días de desarrollo (L3-pupación) durante 
los diferentes tratamientos para cada una de las especies. Nótese, en primer lugar, que el 
tiempo de desarrollo de L. boeticus y de L. pirithous es parecido, sin diferencias 
significativas (p=0,1737) y aproximadamente la mitad que el de T. ballus siendo esta 
diferencia claramente significativa (p= 0,00000).  
 Además, mientras que en T. ballus no hay diferencias significativas entre 
tratamientos, estas si aparecen en L. boeticus donde el tiempo de desarrollo es 
significativamente menor cuando se produce predación de orugas de T. ballus y L. 
pirithous en los tratamientos interespecíficos. En los tratamientos de L. pirithous hay 
diferencias significativas en el tiempo de desarrollo entre el control y el tratamiento 
interespecífico con T. ballus. En este caso la predación es asimétrica a favor de L. 
pirithous que disminuye en 2 días de media el tiempo de desarrollo al predar sobre las 
orugas de T. ballus. En cambio, no hay diferencias significativas en el tratamiento de L. 
boeticus y L. pirithous. En este escenario, las orugas de L. boeticus, de mayor tamaño, 
predan prácticamente todas las orugas de L. pirithous.  Tan sólo en 3 placas de las 20 
réplicas, se invirtió esta tendencia. Las orugas de L. pirithous sufren, por tanto, una gran 
presión de competencia por parte de L. boeticus, no permitiéndoles desarrollarse tan 
rápidamente como en el tratamiento interespecífico con T. ballus.  
 En definitiva, existe un tiempo de desarrollo significativamente menor con 
respecto a los controles en las orugas de L. boeticus y L. pirithous cuando estas orugas 




compiten y a las que canibalizan o depredan. Por el contrario, T. ballus tiene tiempos de 
desarrollos constantes en todos los tratamientos puesto que, a pesar de la presencia de 
otras orugas de la misma o de otras especies, su dieta es estrictamente fitófaga. 
 
Fig. 3.- Efecto de la densidad y tipo de competencia sobre el tiempo de desarrollo larvario desde 
la fase L3 hasta pupación para T. ballus, L. boeticus y L. pirithous. Análisis ANOVA (Efectos 
principales). Letras iguales indican tratamientos que no difieren significativamente (test 
Unequal HSD, p<0,005). Las medias muestran el error estándar. 
Efectos sobre el peso final de las crisálidas de la competencia interespecífica 
dependiente de la densidad  
 El peso final de las crisálidas es muy variable entre especies. En los 
experimentos de control las crisálidas mayores resultaron ser las de T. ballus (0.1798+- 
0.017g; n=14) seguidas de L. boeticus (0.1275+-0.0138g; n=19) y de L. pirithous 
(0.0739+-0.0055 g; n=20). Es decir, una crisálida de T. ballus es, por término medio, 
más del doble que una de L. pirithous.  
 En la figura 4 se representan los pesos de las crisálidas obtenidos en los distintos 
tratamientos experimentales de competencia intra- e interespecíficos. Como puede 
desprenderse de esta figura se mantienen las tendencias de peso de las crisálidas por 
especies y las ligeras variaciones de peso entre los tratamientos de las distintas especies 
no son significativas. Es decir, parece existir una constancia en el peso final que 
alcanzan las crisálidas sobrevivientes en cada una de las especies independientemente 






Fig. 4.- Pesos medios de las crisálidas y errores estándar, por especie y tratamiento.  No hay 
diferencias significativas en los pesos finales de las crisálidas de cada especie en los distintos 
tratamientos (test Unequal HSD, p < 0.05). 
 
Fig. 5.- Análisis GLM (ANOVA Factorial) del peso (Log Peso en mg) de las crisálidas de L. 
boeticus en orugas caníbales y no caníbales para los diferentes tratamientos experimentales. Las 
barras verticales muestran los intervalos de confianza de 0,95.  
 No obstante, como se ha mencionado anteriormente el canibalismo o la 




casos donde se produjo canibalismo o predación como los que no. Cuando se analizan 
los pesos finales de las crisálidas de aquellas placas en las que se había producido 
canibalismo o predación frente a aquellas en las que no había ocurrido, es posible 
encontrar algunas diferencias en los pesos de las crisálidas. En el caso de L. boeticus,  
del que teníamos casos suficientes (Fig. 4), se aprecia una tendencia significativa a que 
el peso de las crisálidas resultantes de orugas que han ingerido otras orugas sea mayor 
que el de las que han tenido una dieta estrictamente herbívora. Aunque el efecto del 
canibalismo en el peso de las crisálidas en su conjunto no es significativamente 
diferente (p=0,4992). No se dispone de datos de orugas de L. boeticus no caníbales del 
tratamiento interespecífico de baja densidad con T. ballus (véase Fig. 5). 
DISCUSIÓN 
 Los resultados sugieren que las tres especies del gremio estudiadas tienen 
distintas estrategias de supervivencia. T. ballus es una especie univoltina, estrictamente 
herbívora especializada en alimentarse de las flores y las semillas del interior de los 
frutos de Erophaca baetica en Sierra Morena (Jordano et al., 1990a,b). Aunque en otras 
localidades se ha citado sobre un amplio listado de especies de leguminosas como 
Medicago polimorpha, M. minima, Biserrula pelecinus, Trifolium cherleri, Astragalus 
glaux y Vicia sp., Dorycnium pentaphyllum y D. hirsutum, entre otras (Kan et al., 2010, 
García-Barros et al., 2013, Obregón & Prunier, 2014). Ha sido citada en cultivos de 
lenteja (Lens culinaris) en el centro peninsular, sin poderse considerar una plaga 
(Martín-Cano et al., 2009). En Sierra Morena se ha encontrado exclusivamente sobre 
esta leguminosa. Dado el carácter perenne de su planta nutricia que rebrota anualmente 
de sus xilopodios y la relativa estabilidad de sus rodales, la presencia de T. ballus 
alrededor de ellos es muy predecible y las mismas colonias se mantienen en las mismas 
localidades en años sucesivos. 
 Por el contrario, tanto L. boeticus como L. pirithous son especies multivoltinas, 
migradoras y generalistas, que se alimentan de una amplio rango de especies, tanto 
silvestres, como ornamentales e incluso cultivadas (García-Barros et al., 2013, Obregón 
& Prunier, 2014). Su estrategia es la de una especie oportunista: comer lo que haya, 
crecer rápido y dispersarse. Su predecibilidad en un lugar es mucho menor y las 
fluctuaciones de su abundancia notables entre generaciones o años. 
 Cuando las tres especies aparecen juntas se establece entre ellas una trama de 
relaciones compleja, que hemos tratado de analizar en este trabajo. Si la densidad de 
huevos depositados por las hembras es alta una alta densidad de orugas es predecible y 
como consecuencia la aparición de fenómenos de competencia por el alimento. La 
teoría ecológica predice que la intensidad de la competencia es inversamente 
proporcional a la escasez de recursos (Pianka, 1978), en este caso alimenticio. Además, 
la escasez de recursos puede producir que las larvas no alcancen el peso crítico mínimo 
para pasar a fase de crisálida, afectando negativamente a la supervivencia (De Moed et 




  En nuestro sistema la disponibilidad de recursos en los rodales de E. baetica 
parece, en principio, no ser un factor limitante, dado que por término medio cada brote 
produce unas 6 inflorescencias (Jordano et al., 1990a) con multitud de flores. Sin 
embargo, durante su desarrollo, las plantas sufren importantes pérdidas y por término 
medio cada inflorescencia llega a cuajar uno o dos frutos, y dentro de estos únicamente 
una pequeña fracción de las semillas iniciales se desarrolla adecuadamente (Jordano et 
al., 1990b). Además, no es raro observar elevadas cargas de huevos en las plantas, en 
ocasiones más de 100 de T. ballus en una sola planta con varios brotes (Jordano et al., 
1990b). La verdadera competencia intraespecífica por el alimento debe producirse 
básicamente en las últimas fases del desarrollo larvario, puesto que las orugas ingieren 
el 95% de la biomasa que necesitan para completar su desarrollo en las dos últimas 
fases. Adicionalmente hay que tener en cuenta el solapamiento con las otras dos 
especies que de forma oportunista explotan este recurso durante esta misma parte del 
año. En 168 inflorescencias, correspondientes a 27 brotes de 14 plantas de E. baetica 
hemos documentado solapamiento en la ovoposición de T. ballus y L. boeticus en 14 de 
los brotes y en 8 de las inflorescencias. En 28 de las inflorescencias encontramos más de 
dos huevos de L. boeticus y en 9 más de dos huevos de L. pirithous. No obstante, tanto 
L. boeticus como L. pirithous tienen otras generaciones en las que no solapan con T. 
ballus, además de tener un rango de plantas nutricias mucho más amplio. 
 Por otra parte, las últimas fases del desarrollo de las orugas coincide con la 
madurez de los frutos y la competencia se desarrolla en un escenario confinado, de 
alguna forma equivalente al proporcionado en nuestras condiciones experimentales de 
laboratorio. En nuestras experiencia de campo se han encontrado frecuentemente varias 
orugas de T. ballus dentro de la misma vaina y en muchas ocasiones en distinto estadio 
de desarrollo. En este escenario es en el que se desarrolla básicamente la competencia 
intra- e interespecífica y los fenómenos de ella derivados que se describen en nuestros 
experimentos. 
 Nuestros datos de control demuestran que la supervivencia de las orugas no es 
del 100% (excepto en L. pirithous). Es decir durante su desarrollo, aun en frutos 
aislados y con alimento “ad libitum” una fracción variable de las orugas no sobrevive, 
probablemente debido a la existencia de procesos infecciosos de bacterias o virus. 
Adicionalmente en el campo el ataque de predadores y, por supuesto, de parasitoides 
debe incrementar la mortalidad a tasas mucho mayores que las observadas en el 
laboratorio, donde se procuró extremar las condiciones higiénicas y las larvas estaban 
exentas del ataque de parasitoides. De hecho, las orugas de T. ballus tienen un 
comportamiento llamativo para evitar el ataque de parasitoides, que consiste en sellar 
con seda los orificios de entrada que practican en las vainas para alimentarse en su 
interior de las semillas. No obstante, aunque no se observaron comportamientos 
agresivos en nuestras experiencias la supervivencia de las orugas de T. ballus disminuyó 
al aumentar la densidad (6% y 18% en baja y alta densidad), lo que sugiere una mayor 
incidencia de los procesos infecciosos. Una tendencia parecida se observó en L. boeticus 




agresividad de las orugas que origina canibalismo. Paradójicamente la supervivencia de 
L. pirithous fue del 100% en la experiencia control y se mantuvo en esta cifra aun 
cuando interactuaba con T. ballus a baja densidad, lo que sugiere una mayor resistencia 
a patógenos. 
 Cuando la densidad de orugas por placa aumenta la supervivencia tiende a 
disminuir (excepto en el experimento de baja densidad de T. ballus versus L. pirithous 
mencionado más arriba). La causa fundamental es que las interacciones de competencia 
intra o interespecífica derivan en canibalismo o depredación. En T. ballus la 
supervivencia disminuye notablemente al interaccionar con L. pirithous y mucho más 
aun con L. boeticus, probablemente debido al mayor tamaño de esta última especie. Es 
relevante un ligero incremento en la supervivencia de T. ballus en el experimento de 
competencia interespecífica de alta densidad (2 orugas de T. ballus y 2 orugas de L. 
boeticus) debido probablemente a la incidencia del fenómeno de canibalismo entre las 
dos L. boeticus antes que la predación sobre T. ballus. 
 En L. boeticus la supervivencia, aunque descendente con el incremento de la 
densidad, tiene un patrón distinto, puesto que este descenso de la supervivencia es 
mucho menor en el caso de competencia interespecífica que en el de intraespecífica. Es 
decir, a las orugas les va mejor cuando comparten los recursos con otra especia que 
consigo mismo. El comportamiento caníbal de L. boeticus puede explicar por qué en el 
campo es muy poco frecuente encontrar orugas de esta especie coexistiendo en el 
mismo fruto, a pesar de que en repetidas ocasiones hemos observado puestas de varios 
huevos en un mismo fruto (14%, n=198 frutos). 
 Este resultado es obvio considerando la agresividad de esta especie, que ataca y 
consume orugas de su propia especie (canibalismo) confinadas en espacios reducidos 
que de otras especies (depredación). En el primer caso disminuye su propia tasa de 
supervivencia, pero en el segundo la aumenta y además disminuye  su tiempo de 
desarrollo y aumenta el peso de las crisálidas. 
El canibalismo es una manifestación en grado extremo de la competencia 
intraespecífica por interferencia y produce un incremento en la supervivencia para 
aquellos individuos que lo practican (Zago-Braga & Zucoloto, 2004). Esta interacción  
está escasamente documentada para especies de la familia Lycaenidae (Pierce & Easteal, 
1986; Schurian, 1994), aunque también de otras familias de lepidópteros, como 
Noctuidae (Chapman et al., 2000; Sigsgaard et al., 2002; Kakimoto et al., 2003). Las 
tasas de mortalidad por canibalismo obtenidas en nuestros experimentos son similares a 
las obtenidas en otros experimentos de competencia similares (véase Kakimoto et al., 
2003; Zago-Braga & Zucoloto, 2004). En licénidos, el canibalismo puede estar más 
extendido de lo que se piensa. En otras especies como Cacyreus marshalli y Callophrys 
rubi (obs. pers.) consumen crisálidas de su misma especie cuando el alimento escasea.  
Una alta densidad de orugas podría provocar la muerte de todas por inanición al faltar el 




En L. pirithous destaca su ya comentada supervivencia del 100% en los 
controles que se mantiene en su interacción a baja densidad con T. ballus, puesto que 
preda sobre ella, pero baja dramáticamente hasta un 15% cuando interacciona con L. 
boeticus, que es de mayor tamaño que ella. Es decir, entre las dos especies depredadoras 
L. boeticus es la especie ganadora. 
 Es remarcable que tanto los procesos de canibalismo como de depredación 
ocurren en un escenario el alimento no era un recurso limitado, puesto que los frutos se 
renovaban diariamente (un fruto por placa con más de 6 semillas desarrolladas). Esto 
sugiere la existencia de un comportamiento innato de agresividad (Ryuda et al., 2008) o 
búsqueda de alimento de mayor contenido nutritivo. Dicha ingesta puede constituir el 
aporte proteico final para completar el desarrollo cuando el alimento es un factor 
limitante. De hecho, el crecimiento de algunas orugas parece estar estrechamente 
vinculado con la relación proteínas/carbohidratos en la dieta. En  Malacosoma disstria 
una deficiencia proteica condiciona un tiempo de desarrollo mayor (Colasurdoa et al., 
2007) aunque si la riqueza proteica de la dieta se aumenta excesivamente, tanto el 
consumo como el crecimiento y la supervivencia disminuyen (Despland & Noseworthy, 
2006). El contenido de proteínas de E. baetica es de 36% y un 10% de grasas (Cortés-
Giraldo et al., 2013), mucho menor al contenido proteico y lipídico de algunos insectos 
(Aniebo et al., 2008). E. baetica presenta, además, una alta deficiencia en los 
aminoácidos azufrados, triptófano y lisina (Cortés-Giraldo et al., 2013). En el caso de L. 
boeticus el aporte de proteína animal del canibalismo disminuye el tiempo de desarrollo 
larvario, lo que es fundamental en esta fase pre-reproductora. Las orugas predadas y 
consumidas tienen un mayor contenido proteico que la biomasa vegetal y no presentan 
los alcaloides y otros compuestos nitro-alifáticos que si aparecen en E. baetica 
(Tarazona & Sanz, 1987; Cortés-Giraldo et al., 2013). Parece que algunas especies de 
mariposas consideradas herbívoras estrictas, son capaces de metabolizar otras proteínas 
diferentes a las vegetales, para extraer la energía necesaria para el desarrollo larvario, 
como ya se ha documentado en este trabajo u otros (Obregón et al., 2012). 
 Este cambio de dieta, incluyendo tejidos animales de otras orugas, se manifiesta 
en un acortamiento del tiempo de desarrollo en las orugas que lo practican (L. boeticus y 
L. pirithous) mientras que en T. ballus el tiempo de desarrollo es más estable y la dieta 
es estrictamente herbívora. Este acortamiento del tiempo de desarrollo de las orugas es 
coherente con la estrategia oportunista de estas dos especies: tener un amplio rango de 
alimentos, crecer rápidamente y dispersarse para buscará otros recursos que permitan 
una nueva generación. T. ballus, por el contrario, es una especialista con una dieta muy 
restringida y tiempo de desarrollo constante y mucho más largos, propios de un 
ambiente más estable y predecible. 
La observación y estudio de la fase de crisalidación puso de manifiesto una 
diferencia clara entre las especies del gremio. Las orugas de T. ballus en su último 
estadio dejan de comer y en vez de crisalidar directamente, invierten días moviéndose 
sin cesar por la placa, aparentemente buscando un lugar adecuado para crisalidar. Esto 




algunas mueran sin llegar a crisalidar. Este comportamiento ha sido previamente 
descrito, sin que se conozcan con certeza las causas (Jordano et al., 1990; Tolman & 
Lewington, 1997). La explicación más razonable supone que como habrán de pasar 
como crisálidas unos 8 ó 9 meses (como mínimo), se dispersen buscando un 
emplazamiento adecuado y protegido donde enterrarse para crisalidar. Es en todo caso 
un comportamiento muy distinto al exhibido por las orugas de L. boeticus y de L. 
pirithous, que cuando completan su desarrollo crisalidan con rapidez, sin apenas 
desplazarse y sin perder tiempo ni peso. Este hecho tiene su lógica, ya que a los 10-12 
días emergen los imagos. Por otra parte, el peso final de las crisálidas es mucho más 
constante en las tres especies y tratamientos contemplados en este trabajo. No obstante, 
cuando en el caso de L. boeticus, se analizan por separado aquellas crisálidas que 
procedían de orugas que habían practicado el canibalismo el peso de las crisálidas 
tiende a ser mayor. El peso de las crisálidas está fuertemente correlacionado con el peso 
de los adultos que emergen de las mismas y también con la fecundidad de las hembras 
(los individuos de escaso peso tienen menos reservas y pueden ver menguadas sus 
capacidades de vuelo y dispersión). Un peso reducido afecta negativamente a la 
probabilidad de supervivencia y a la reproducción, y por tanto al fitness del individuo 
(Gotthard et al., 1994).  Esta evidencia apoya la estrategia oportunista de L. boeticus y L. 
pirithous. 
En definitiva, cuando en el mismo escenario donde se reproduce T. ballus se 
solapan también L. boeticus y L. pirithous aparece entre ellas una trama compleja de 
interacciones que oscilan entre la competencia, el canibalismo y la depredación. En esta 
trama T. ballus parece salir perdedora frente a las especies oportunistas, que son capaces 
de utilizar un rango de recursos más amplio (incluyendo tejidos animales) en un 
escenario más cambiante tanto en el espacio (debido a su capacidad migradora) como en 
el tiempo (al ser especies multivoltinas). En las interacciones que se producen entre las 
dos oportunistas L. boeticus parece tener ventaja debido a su mayor tamaño. Aunque 
para T. ballus esta trama de interacciones puede ser decisiva debido a su asimetría, su 










Lampides boeticus (Lepidoptera: Lycaenidae) preys on cocoons of its 
own specific parasitoid Cotesia specularis (Hymenoptera: Braconidae) 
 
 En Journal of Insect Behaviour 25 (5), 
junio 2012: 514-517.  
 
ABSTRACT 
1. We present observations and experimental evidence for a new type of parasitoid-
host interaction.  
2. In the system Lampides boeticus (Lepidoptera, Lycaenidae) - Cotesia specularis 
(Hymenoptera, Braconidae), larvae of the former species readily kill and 
consume the parasitoid cocoons they find.  
3. Potential effects at the individual as well as the population level are briefly 
outlined. 
INTRODUCTION 
Parasitoids are of immense importance in practically all terrestrial ecosystems 
because of their impact on the population levels of their hosts (Shaw et al., 2009). The 
interaction can be expected to have many effects on the ecology of both parasitoid and 
host species and, on an evolutionary timescale, this interaction results in a high variety 
of co-adaptations (Sait et al, 1997; Harvey et al., 2011). 
In koinobionts, oviposition takes place in an early instar of the host larva. 
Parasitoids manipulate biochemical and physiological characteristics of their hosts 
(Stamp, 1981; Fritz, 1982; Brodeur & McNeil, 1992; Eberhard, 2000). After parasitoid 
egression from a later host instar, the butterfly larva may survive for a few days, 
remaining in a quiescent state and dies several days later. Many butterfly parasitoids can 
influence the behavior of their hosts to improve their chances of survival. Decreasing 
predation risks (due to hiperparastism) is perhaps the main aim of host manipulation 
(Fritz, 1982). 
Manipulation of host behavior may still occur after the egress of parasitoid 
larvae from their host body.  According to the “usurpation hypothesis” proposed by 
Brodeur & Vet (1994), parasitized larvae of Pieris brassicae protect the resulting 
parasitoid cocoons with a thick layer of silk and remaining on the top of them until 




They concluded that parasitoids were actively “usurping” the behaviour of the 
host caterpillars for their own benefit. Harvey et al., (2008) in laboratory experiments 
only partially confirmed this hypothesis, suggesting that in nature the “usurpation 
hypothesis” may be a more effective strategy against generalist predators than against 
specialized hyperparasitoids. 
On the other hand, defense against parasitoids has shaped many aspects of the 
ecology and behaviour of both immature and adult butterflies. The mutualistic 
relationship between lycaenid larvae and ants has been repeatedly cited as a way of 
preventing parasitoid attack, with this relationship ranging from facultative to obligatory 
(Fiedler, 1991a; b; Pierce et al., 2002; Fiedler, 2006). Association with ants may even 
affect the distribution and abundance of some butterfly species (Jordano, 1992), which 
can be predicted from those of their mutualistic ants (Gutierrez et al., 2005).  
It is often said that the best defense is attack. In this paper we present 
observations and experimental evidence for a new type of parasitoid-host interaction, 
where host larvae kill and consume the cocoons of parasitoids they find.  
MATERIALS AND METHODS 
We have studied both intra- and interspecific competition, cannibalism and 
predation in a guild of three lycaenid butterfly species, as well as their interactions with 
parasitoids. In Sierra Morena (southern Spain), larvae of Lampides boeticus, Tomares 
ballus and Leptotes pirithous feed on flowers and seeds of Erophaca baetica.  Here we 
will focus on the interaction of L. boeticus, a migrant and cosmopolitan species, and its 
parasitoid Cotesia specularis. In southern Spain L. boeticus is multivoltine and is on the 
wing during most of the year, laying eggs on different Fabaceae species (Martin Cano, 
1982). It has been cited as maintaining occasionally a facultative relationship with 
several ant species (Fiedler, 2006). In our study area however, just a 6% of the larvae 
were attended by ants. In early spring several eggs can be found on a single 
inflorescence (pers. obs.). Sometimes the host plants bear heavy egg loads, with up to 
96 eggs recorded in a single E. baetica plant in Doñana National Park (pers. obs.) Most 
larvae were found nevertheless isolated in one fruit, probably as a consequence of their 
cannibalistic as well as predatory behaviour towards T. ballus and L. pirithous larvae 
(unpublished data).  
L. boeticus is parasitized by Cotesia specularis. Both parasitoid egression and L. 
boeticus pupation occur mainly inside the E. baetica fruits, and we frequently found 
parasitoid cocoons inside consumed fruits. To study this host-parasitoid interaction, we 
collected a large random sample of larvae in the field that were subsequently reared in 
the lab until they pupated or died. We observed the behaviour of both healthy and 
parasitized larvae, which can be readily distinguished by puncture scars. We counted the 
number of actually parasitized larvae that produced parasitoids, and determined 




We found that L. boeticus larvae reared in group readily located and preyed on 
parasitoid cocoons that had emerged from other larvae. In order to test this finding and 
to assess the potential extent of this interaction, we carried out a small experiment under 
controlled conditions in the lab. We placed a sample of 12 larvae of L. boeticus 
individually in petri dishes, each one inside a fresh fruit of E. baetica. A single fruit 
usually contains 4 to 6 large developing seeds, much more than required for a larva to 
complete its development.  In addition, we placed a group of cocoons of C. specularis 
inside each fruit, positioned in a similar way as they occur naturally. During the next 
days we recorded any interaction and the fate of the cocoons. 
RESULTS 
In a large sample of L. boeticus caterpillars collected in the field, parasitism rate 
was 29.4% (n=211). The species involved was mainly C. specularis (Braconidae), and 
in a few cases Anisobas seyrigi (Ichneumonidae). In the case of T. ballus, 54.6% of the 
larvae (n=326) were parasitized by C. astrarches. L. pirithous was exceptionally scarce 
during the study year and we couldn’t find any parasitized larvae. 
 
Fig. 1.- Parasitized larva of Lampides boeticus feeding on Cotesia specularis cocoons.  
An additional random sample of 40 L. boeticus caterpillars collected in the same 
location was reared in group at the lab. We determined that up to 12 of these caterpillars 
were parasitized. However, we noticed that shortly after pupation all the new cocoons of 
C. specularis disappeared. Direct observations confirmed that L. boeticus caterpillars 
were attacking and consuming the parasitoid cocoons. Figure 1 depicts a parasitized 
larva feeding on C. specularis cocoons. Any parasitized larva produces 6 to 10 
parasitoid cocoons, but we failed to collect any single parasitoid adult out of the above 




We estimate that up to 100 parasitoid cocoons were attacked and consumed by the 
larvae. 
We carried out an experiment in the lab to test the prevalence of this behaviour. 
Notice that each larva was provided with a whole fresh fruit, which practically means 
“ad libitum” food supply including 4 to 6 nitrogen rich, large fresh seeds. Despite of this, 
in 9 out of 12 Petri dishes (75% of cases) the larvae ate the cocoons of C. specularis that 
we had experimentally placed inside the fruits. In all cases the larvae located and 
attacked the parasitoid cocoons shortly after the beginning of the experiment, without 
eating any seeds before. Interestingly, this predatory behavior was also observed in 
some already parasitized larvae (Figure 1).  
DISCUSSION 
Larvae of L. boeticus feeding inside large E. baetica fruits can quickly find and 
prey on cocoons of C. specularis existing in the fruit, despite having large fresh seeds 
available in excess. Moreover, even already parasitized larvae will kill and eat any 
parasitoid cocoons they might encounter. To our knowledge this is the first time that 
this behavior has been described, and it might be seen as opposite to the behaviour 
shown by parasitized P. brassicae larvae protecting Cotesia cocoons from 
hyperparasitoids, as proposed by the “usurpation hypothesis” (Brodeur & Vet, 1994).  
The surprising predatory behavior exhibited by L. boeticus larvae towards 
cocoons of his own parasitoid might potentially lead to a number of direct and indirect 
effects, both at individual and population levels. At individual level, the ingesta of 
cocoons might imply the acquisition of valuable resources, probably increasing 
assimilation efficiency and developmental rate and reducing time to pupation, thereby 
reducing exposition to parasitoids and predators. Eventually, an increase in potential 
fecundity could also be expected. At the population level, predation on parasitoid 
cocoons might in theory lead to lower numbers of parasitoids in the next generation, 
which in turns might decrease the probability of the next generation being parasitized.   
In short, this paper aims to document and draw attention to a new and surprising 
form of interaction between a parasitoid and his host, which may raise new issues from 
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ABSTRACT  
 As a result of recent field studies in southern Iberian Peninsula, interactions 
between 9 parasitoid taxa and 9 Lycaenid butterfly species, and 15 species of 
Formicidae with 9 Lycaenid species are detailed and discussed. Several of these, which 
are presented quantitatively, are otherwise unrecorded in the literature, while others 
confirm previous records. Attention is drawn to the need for the deposition of voucher 
material and both careful and prolonged quantitative recording in order to understand 
and conserve these vulnerable aspects of biodiversity. 




 Interactions between insect parasitoids and their arthropod hosts are important 
features of most terrestrial ecosystems. Insect parasitoids mostly belong to the orders 
Hymenoptera and Diptera, and have free-living adults. Their larvae, however, feed to 
their full development on the body of a single host individual, which is killed by the 
interaction. Because of this, parasitoids are important factors in limiting the populations 
of the host species they attack.  
 Shaw et al. (2009) outline the general biology of parasitoids of European 
butterflies. Some tiny Hymenoptera (Scelonidae (now often included within 
Platygastridae) and a few groups of Chalcidoidea) attack and develop completely inside 
the host egg, but parasitism of later (but always pre-adult) stages by other groups is 
often more noticeable. As far as European butterflies are concerned the most important 
groups of such parasitoids are in the Hymenoptera, families Braconidae, Ichneumonidae 
and to a lesser extent Pteromalidae and Eulophidae, and the Diptera, families 
Tachinidae and much more rarely Bombyliidae. Hymenoptera have a piercing tubular 




and/or to sting the host with venom. Diptera lack these abilities and instead different 
groups of Tachinidae adopt different strategies. Some scrape a wound through the host’s 
skin into which they can oviposit; while others stick the egg externally to the host’s skin 
and leave the first instar larva to enter the host (sometimes incubated eggs or even first 
instar tachinid larvae are placed near the host rather than on it). In another group, 
minute eggs are laid on plants to be ingested by caterpillars and hatch in their gut.  
 Parasitoids may develop internally within the host’s body (endoparasitism) or 
externally (ectoparasitism, but this is not seen in Diptera parasitizing butterflies in 
Europe, and most ectoparasitoid Hymenoptera parasitize only concealed hosts). Many 
parasitoids, including all Tachinidae, allow the host to continue its development for a 
time after being parasitized (koinobionts) while others permanently paralyse or kill the 
host at the time of attack (idiobionts). Many idiobionts are ectoparasitoids of concealed 
hosts, but parasitism of butterfly pupae by idiobiont endoparasitoids is common. Most 
koinobionts inject the egg (or eggs, as some are gregarious) into the young caterpillar 
and the fully fed parasitoid larvae later erupt from the host after it has continued to grow, 
but others oviposit into caterpillars (in this case usually well-grown ones) and delay 
killing the host until after it has pupated. Tachinidae pupate inside their own larval skins 
to form a puparium, but most Ichneumonidae and Braconidae construct tough cocoons 
in which to pupate, although the Ichneumonidae that pupate inside host pupae manage 
without making a discrete cocoon.  
 While some parasitoid species in most groups tend to have quite wide host 
ranges (especially seen in idiobionts and in some tachinids), it is more usual for 
parasitoids (especially braconid and ichneumonid koinobiont endoparasitoids) to be 
specialized to a narrow range of hosts, often congeners, or even to be absolutely 
specialized to just one species of host. However, even for well-studied host groups such 
as European butterflies, there have been very few detailed studies of parasitoid 
complexes (summarized in Shaw et al., 2009; also Stefanescu et al., 2009; 2012), and 
reliable data on regular host-parasitoid relationships is also surprisingly meagre (Shaw 
et al., 2009). This is partly because the literature is cluttered with a plethora of 
misinformation, resulting largely from misidentification of parasitoids (sometime 
because taxonomic understanding has subsequently advanced), incorrect assumptions of 
the true host, and the unreferenced reiteration of supposed associations without new 
substantiation (Shaw, 1994). There is thus much value in gathering and presenting 
quantitative rearing records made under carefully controlled conditions. In this paper we 
present records of parasitism of butterfly species, with some emphasis on Lycaenidae, 
collected in the field in several provinces in Spain.  
 Caterpillars of butterflies have evolved defensive adaptations to limit attack 
from natural enemies, including parasitoids. The caterpillars of some species of 
Lycaenidae such as Iolana debilitata (Schultz, 1905), Lampides boeticus (Linnaeus, 
1767), Leptotes pirithous (Linnaeus, 1767) and Tomares ballus (Fabricius, 1787) can at 
least partly protect themselves from parasitoid attack by feeding endophytically, in the 




in Cacyreus marshalli Butler, 1898. In addition, the caterpillars of some species such as 
T. ballus use silk to seal their entrance hole into the pod. They feed inside the pod on 
the seeds, protected from parasitoid attack (Jordano et al., 1990; Obregón et al., 2012). 
Larvae are believed to be exposed to parasitoid attack only when they have consumed 
all the seeds in a pod and have to search for a new one (Jordano et al., 1990), although 
the Cotesia species reported in the present work almost certainly attack the young host 
before it has a chance to enter and seal itself into the pod.  
 But the most striking mechanism for avoiding attack from parasitoids is 
probably the mutualistic relationship that lycaenid larvae have developed with ants 
(Pierce et al., 2002; Seymour et al., 2003). Various scenarios have been proposed to 
explain this complex behavior. Thomann (1901) first suggested that the ants keep 
parasitoids away, thereby benefiting the larval instars (see also Pierce & Eastal 1986; 
Pierce et al., 1987). Larvae seek to attract ants by secreting sugary and nutritious 
exudates highly appreciated by ants, through exocrine glands - myrmecophilous organs 
- first described by Newcomer (1912). Lenz (1917) proposed another interpretation of 
the origin of these exudates, as adaptation of Lepidoptera larvae to produce a sugary 
liquid to prevent aggression by ants. In this case, any effect those ants have in protecting 
the caterpillars would be a secondary consequence, but equally effective. In addition, 
caterpillars and pupae of myrmecophilous Lycaenidae can use acoustic signals 
(stridulatory organs) to attract the ants (Pierce, 1995; Pierce et al., 2002). Recently, in 
Álvarez et al. (2012, 2014) the stridulatory organs are found in myrmecophilous and 
nonmyrmecophilous lycaenids that supported the idea that sound production is not 
necessarily related with myrmecophily within the Lycaenidae. Commensalism that 
becomes a mutualistic relationship is a common process in the evolution of many 
interactions (Margalef, 1974). But in some cases the larvae of certain butterfly species 
exploit ant nests as food resource and shelter, and behave as specialized social parasites 
(Witek et al., 2008). In the genus Phengaris Doherty, 1891 some species prey on ant 
brood and are called predatory species, while others, termed “cuckoo” species, mimic 
ant larvae and are fed directly by workers (Witek et al., 2008). Whatever the origin may 
be, the caterpillars are at least to some extent protected through the presence of ants 
from predators and parasitoids (Fiedler et al., 1993; Jordano et al., 1992.), although 
some parasitoids have successfully specialized on Lycaenidae and may inflict heavy 
mortality (Bink, 1970, Shaw, 1996, Shaw et al., 2009), and some extraordinary 
associations and behaviors have resulted (Thomas & Elmes, 1993; Thomas et al., 2002). 
Thus many Lycaenidae have associations with ants, which can be both facultative and 
obligatory, ranging from mutualism to parasitism (Pierce et al., 2002). As a result, more 
than half the species of the family Lycaenidae may have an association with ants at 
some stage of their development (Pierce, 1987; Fiedler, 1996; 2006). 
 For many of the Iberian Lycaenidae, interactions with ants constitute a 
facultative and slack mutualism and, therefore, this association is not strictly necessary 
for the full development of the larva. Just in a few species, such as Plebejus argus 




occurs and, in the most extreme case, mutualism becomes obligate parasitism, as in 
genus Phengaris, regarded as social parasitism (Thomas et al., 1991; Munguira & 
Martín, 1997; Als et al., 2001; Witek et al., 2008.).  
 Although some recent papers describe associations between ants and certain 
Iberian lycaenids (Muñoz-Sariot, 2011; Obregón & Gil-T., 2011; Álvarez et al., 2012; 
García-Barros et al., 2013), there is still much to learn about myrmecophily and other 
aspects of the ecology and biology of many lycaenid and other Iberian butterflies. In 
this paper we provide new information on these interactions observed during our several 
years of study of Iberian butterflies, and summarize the observations already recorded 
by other authors in the literature.  
MATERIALS AND METHODS  
 Our data are the results of field observation and rearing larvae in a range of 
instars of various species of butterflies, particularly Lycaenidae, found and collected 
while feeding on their host plants.  
 Parasitoids (Hymenoptera and Diptera) were obtained from laboratory rearing of 
wild-collected larvae and pupae, preserved in alcohol and subsequently identified by the 
second author (except as indicated in Acknowledgements). The adults are deposited in 
the National Museums of Scotland. We give the rearing data quantitatively as an 
indication of the level at which a particular parasitoid interaction was occurring. 
However, it is important to recognize that it is not possible to use these data to suggest 
an overall percentage parasitism for the host population for three main reasons (Shaw et 
al., 2009): (a) At the time of host collection, some parasitoids may have already killed 
their hosts and would then be unaccounted for, and some parasitoid attack may not 
occur until after the sampling date, whether at the same or a subsequent host stage; (b) 
healthy and parasitized mobile hosts are neither ecologically nor behaviorally equivalent, 
and may not be equally amenable to sampling; and (c) parasitism by koinobionts often 
alters the growth rate of the host, usually by retarding it so parasitism can appear to be 
much higher than it really is if sampling is done after a proportion of healthy hosts have 
left the arena (for example to pupate elsewhere).  
 Ants with which lycaenid larvae were interacting directly were captured and 
preserved in alcohol (90%) and identified in the laboratory, avoiding possible errors 
from “in situ” identification or through photographs. The ant samples are deposited in 
the collection of the Department of Botany, Ecology and Plant Physiology, in the 
University of Córdoba. Nomenclature is that of Fauna Europaea.  
RESULTS  
Parasitoid interactions  
 Table I summarizes the parasitoids identified obtained from the Lycaenid 
species collected in the field and the stage of the life history of the butterfly that is 




the observations were made.  
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This table clearly shows that the large koinobiont endoparasitoid braconid genus 
Cotesia, which contains many species (both solitary and gregarious) associated with 
butterflies in Europe, includes several parasitoids of Lycaenidae (see also Shaw, 2007; 
Shaw et al., 2009). Unfortunately this includes some poorly characterized species in 
aggregates that are difficult to resolve morphologically (Shaw, 2007), and their 
taxonomy remains to some extent in a state of flux (Shaw, unpublished data). Recently, 
a substantial number of reared samples have been barcoded, and this CO1 sequence data 
has informed some of the determinations given in this paper.  
HYMENOPTERA  
Braconidae  
 Cotesia astrarches (Marshall, 1889), a gregarious species with usually rather 
small broods (typically from two or three up to about ten) and pale yellow cocoons, was 
previously recorded from Cupido minimus (Fuessly, 1775) (but doubtfully, as only from 
males (Shaw, 2007)), Aricia agestis ([Denis & Schiffermüller], 1775), A. artaxerxes 
(Fabricius, 1793) and Polyommatus thersites (Cantener, [1835]) (Shaw, 2007; Shaw et 
al., 2009). In this paper it is recorded from T. ballus (Fig. 1) (previously recorded in 
Muñoz-Sariot, 2011) as well as from P. abencerragus (Pierret, 1837) (Obregón et al., 
2014). The braconid was identified from a sample of 78 adult wasps (41 females and 37 
males) reared from 11 P. abencerragus larvae (out of 28 captured as 4
th 
instar larvae) 
and another 82 adult wasps (48 females and 34 males) reared from 21 T. ballus larvae 
(96 parasitized from a total of 326 larvae in 2009 and 56 parasitized larvae from 304 
captured in 2012). The parasitoid was present at all sites sampled.  
 Cotesia inducta (Papp, 1973), a solitary parasitoid, is known from Tomares 
ballus, Callophrys avis Chapman, 1909, Satyrium w-album (Knoch, 1782), Celastrina 
argiolus (Linnaeus, 1758) and Glaucopsyche melanops (Boidsduval, [1828]) (Shaw, 
2007; Shaw et al., 2009). In this study we have found this species parasitizing larvae of 
Leptotes pirithous (7 parasitized from 38 larvae reared) and Zizeeria knysna (Trimen, 
1862) (1 from 6). It is a highly distinctive species that was described only in 1973, since 
when it appears to have spread widely in Europe and become a rather common 
parasitoid of a range of Lycaenidae.  
 Cotesia saltatoria (Balevski, 1980) is a solitary parasitoid that has previously 
been recorded from Aricia agestis, A. artaxerxes, Polyommatus amandus (Schneider, 
1792), P. icarus (Rottemburg, 1775) and P. coridon (Poda, 1761) (Shaw, 2007; Shaw et 
al., 2009). In this study it is tentatively recorded for the first time parasitizing 
Callophrys rubi (Linnaeus, 1758), from a single female that emerged from its very pale 
yellow cocoon (out of 15 collected as 2
nd 
instar larvae). However, this is rather a poorly 
characterized species and definitive identification is awaiting molecular studies. The 





 C. cuprea (Lyle, 1925) is a specific parasitoid of the genus Lycaena, described 
previously on larvae of L. phlaeas, L. helle, L. dispar and L. thersamon (SHAW et al., 
2009). In this paper is cited for the first time as a host of L. alciphron.  We obtained an 
adult female from a single cocoon, something really unusual because this is always 
gregarious parasitoid. 
  Cotesia specularis (Szepligeti, 1896), is previously known as a gregarious 
parasitoid of endophytic lycaenids feeding in fruit pods of legumes: L. boeticus, I. iolas 
and Glaucopsyche alexis (Poda, 1761) (Shaw et al., 2009). This study confirms 
parasitism of L. boeticus. The parasitoid is morphologically very difficult to separate 
from C. astrarches, but tends to be smaller with much larger brood sizes, and to have 
pure white cocoons. Unfortunately the CO1 barcodes of the two species overlap, but 
despite these difficulties we are confident that the species are distinct. We reared 59 
broods from a batch of 211 larvae in 2009, and 15 from 77 larvae in 2012, but 
unfortunately losses from disease were high in both years.  
 Cotesia tenebrosa (Wesmael, 1837), has been described as parasitizing the 
following lycaenids: Cupido alcetas (Hoffmansegg, 1804), Plebejus argus, Aricia 
morronensis (Ribbe, 1910), Polyommatus icarus, P. daphnis ([Denis & Schiffermüller], 
1775), P. bellargus (Rottemburg, 1775), P. coridon, P. albicans Gerhard and P. 
admetus (Esper, 1785) (Shaw, 2007; Shaw & Gil-T., 2008; Shaw et al., 2009, Muñoz-
Sariot, 2011). In this paper it is recorded from P. icarus, as a single brood of 4 females 
and 1 male from the only larva collected. The host is presumably P. icarus, because of 
the northern locality of this record (Cantabrian mountains) in the Iberian Peninsula, 
where its cryptic sister-species P. celina (Astaut, 1879) seems not to fly (Dinca et al., 
2011). However, recent molecular genetic results (M.R. Shaw, unpublished) suggest 
that C. tenebrosa auctt. is an aggregate of at least three species, and it is not clear to 
which the name C. tenebrosa should be applied. This uncertainty also affects the 
published records outlined above. The CO1 sequence from the series found in this study 
clusters with sequences from Cotesia ex P. icarus (Scotland), P. admetus (Greece) and 
Plebejus sp. (France).  
Ichneumonidae  
 Anisobas seyrigi Heinrich, 1934, is a solitary larva-pupal koinobiont parasitoid, 
that oviposits into the final instar host, either when it exposes itself after it has finished 
feeding or using its somewhat exserted ovipositor to inject its egg into the host through 
the membrane of the pod or through the silksealed entry hole made by the caterpillar. 
The parasitoid adults emerge from the lycaenid pupa. Horstmann (2007) records it from 
the univoltine lycaenid Glaucopsyche melanops, in the pupa of which the parasitoid 
remains dormant for many months and emerges the following spring so as to coincide 
with the next generation of the host. However, the distribution of the parasitoid extends 
well beyond that of the rather restricted G. melanops, and therefore Horstmann (2007) 
concluded that there must be other hosts. In this study we reared it from G. melanops, 




diapause). We also reared a female and a male from Lampides boeticus (from 29 final 
instar larvae collected), and a series of three females and three males from Leptotes 
pirithous (from 33 collected in the final larval instar), with the adult parasitoid emerging 
from the host pupa just a week or two after the host had pupated in all of these cases 
(Fig. 2). Because the phenology was so different from the material known from G. 
melanops, all available material was submitted to Dr. Klaus Horstmann for his opinion. 
His view was that, morphologically, the material all belongs to one species, A. seyrigi. 
Our rearings thus explain the wider geographical distribution of this parasitoid in its 
broad sense, but it seems to us that the most parsimonious hypothesis is that in fact two 
cryptic species are involved, one a univoltine specialist of G. melanops and the other, 
apparently as yet undescribed, a plurivoltine species with a different distribution and 
host range. Experiments to further investigate this possibility are easy to envisage, but 
have not been attempted yet.  
 Anisobas rebellis Wesmael, 1845, is a solitary larva-pupal koinobiont parasitoid 
that oviposits into final instar larvae and emerges as an adult from its host’s pupa. It is a 
specialist parasitoid of Lycaena species, and has been previously recorded from L. 
phlaeas (Linnaeus, [1760]), L. dispar (Haworth, 1802) and L. virgaureae (Linnaeus, 
1758) (Shaw et al., 2009). We reared a female and a male from 36 L. phlaeas collected 
as final instar larvae: 1 at Tonadas (n=16) and 1 at Morilla (n=20). Under laboratory 
conditions, the adults emerged nine (female) and twelve (male) days after the host had 
pupated. We also reared a male from a pupa of L. bleusei, an Iberian endemic Lycaenid. 
Larvae were collected on 3
rd
 instar. This is the firstly known parasitoid interaction for 
this Lycaena. 
 Neotypus intermedius Mocsary, 1883, a solitary koinobiont larva-pupal species 
that may attack the host at an earlier stage than in the case of Anisobas species, and may 
be a specialist parasitoid of Lampides boeticus (Shaw et al., 2009). As in Anisobas, the 
adults emerge from the pupa of the lycaenid. The host, from which we reared three 
females and three males, is confirmed in this paper. We obtained the 6 parasitized pupae 
from a batch of 211 larvae reared in 2009.  
DIPTERA  
Tachinidae 
 Aplomya confinis (Fallén, 1820) (Exoristinae), is a specialist parasitoid of many 
species of Lycaenidae (Shaw et al., 2009). We reared this species from Tomares ballus 
feeding on Erophaca baetica seeds inside the pods (only 1 parasitized from 304 larvae 
collected) and Lycaena phlaeas (1 from 47 larvae), the parasitoid larva erupting always 
from late instar hosts. The parasitoid puparia formed near the host remains, and adult 
flies emerged after twelve days under laboratory conditions.  
Myrmecophilous interactions  




Glaucopsyche alexis, Leptotes pirithous, Lampides boeticus, Laeosopis roboris (Esper, 
[1793]), Polyommatus celina, Pseudophilotes abencerragus, Favonius quercus 
(Linnaeus, 1758), Tomares ballus and Zizeeria knysna, as shown in Table II. Because 
these interactions are, in many cases, facultative and geographically variable, data 
characterizing the observation (date, locality, 10 km. UTM square and altitude) as well 
as the ant species are included.  
Table II.- Interactions between ants and Lycaenidae observed in this study and data on the 
locations where the interactions were stated. 
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 Glaucopsyche alexis (Poda, 1761) is a univoltine, rare and local lycaenid species 
in the southern Iberian Peninsula, only present in habitats with limestone soils in the 
Betic mountains where its food plants of the genus Onobrychis Miller, 1754 grow. It 
has been recorded associated with many ants species: Myrmica scabrinodis Nylander, 
1846, Crematogaster auberti Emery, 1869, Tapinoma erraticum (Latreille, 1798), 
Formica cinerea Mayr, 1853, F. selysi Bondroit, 1918, F. fusca Linnaeus, 1758 F. 
pratensis Retzius, 1783, F. sanguinea Latreille, 1798, F. forsslundi Lohmander,1949, 
Iberoformica subrufa (Roger, 1859), Camponotus aethiops (Latreille, 1798), C. 
massiliensis Schmitz, 1950, C. cruentatus (Latreille, 1802), Lasius alienus (Foerster, 
1850) (Fiedler, 2006) and Camponotus piceus (Leach, 1825), Lasius niger (Linnaeus, 
1758) and L. brunneus (Latreille, 1798) (Álvarez et al., 2012). In the present study, 
caterpillars were attended by Plagiolepis schmitzii Forel, 1895 and we also confirmed 
its interaction with Iberoformica subrufa. Larvae were found feeding on Onobrychis 
argentea Boissier, 1840. It is clearly a lycaenid that can be attended by many different 
ant species, having therefore a strong and facultative interaction with all of them.  
 Leptotes pirithous (Linnaeus, 1767) is a multivoltine, polyphagous and 
migratory lycaenid (Tolman & Lewington, 1997). For this reason, probably, its 
association with ants is considered to be loose and facultative (Martín-Cano, 1984). In 
southern Spain the larvae are frequently found feeding on Erophaca baetica and other 
legumes during the winter and early spring, although host plants change throughout the 
year. In November 2013, several third instar larvae attended by Plagiolepis pygmaea 
(Latreille, 1798) and Crematogaster sordidula (Nylander, 1849), were observed on 
flowering buds of Rosmarinus officinalis Linnaeus, 1753 in Cordoba, on which they 
fully developed to the adult stage. Interactions with Lasius sp. has been recorded 
(Maravalhas, 2003), in addition to Crematogaster auberti Emery, 1869 and Plagiolepis 
pygmaea (Obregón & Gil-T., 2011).  
 Lampides boeticus (Linnaeus, 1767) is also a multivoltine and migratory species, 
which feeds on many species of legumes. Its life cycle has been described by Martín-
Cano (1984) and Obregón (2011). It is considered a facultative myrmecophilous 
lycaenid (Martín-Cano, 1984) and has been observed attended by the ants Camponotus 
compressus (Fabricius, 1787), C. cruentatus, C. sylvaticus (Olivier, 1792), C. foreli 




Smith, 1857, Plagiolepis sp., Tapinoma melanocephalum (Fabricius, 1793), 
Linepithema humile (Mayr, 1868), Iberoformica subrufa and Crematogaster auberti 
(Fiedler, 2006; Obregón & Gil-T., 2011; Álvarez et al., 2012). We provide new records 
of attending ants: Tapinoma nigerrimum (Nylander, 1856), Crematogaster auberti 
Emery, 1869, Tetramorium forte Forel, 1904, Aphaenogaster gibbosa (Latreille, 1798) 
and Crematogaster sordidula (Nylander, 1849), all of them observed on larvae feeding 
on Erophaca baetica in Sierra Morena (southern Spain).  
 Laeosopis roboris (Esper, [1793]) is a univoltine and monophagous species on 
different species of ash trees (Fraxinus spp.). Interaction of the pupal stage with the ant 
Lasius grandis Forel, 1909 has been recorded, through which the pupa is protected until 
adult emergence (Obregón & Gil-T., 2012). Muñoz-Sariot, 2011 records Lasius niger as 
pupa-attending ant. In this study, we found several (n=26) pupa inside Formica gerardi 
Bondroit, 1917 nests, located under large stones at the base of ash trees (Fraxinus 
angustifolia Vahl, 1804) in June, in Sierra Madrona, southern Ciudad Real province.  
 Polyommatus celina (Astaut, 1879) is a multivoltine lycaenid distributed through 
the centre and south of the Iberian Peninsula, Balearic Islands, Sicily, Sardinia and 
Northern Africa (including the Canary Islands). This species was recently separated 
from P. icarus, a species widely distributed in the Palearctic region (Dinca et al., 2011). 
Both are common species in Spain and their larvae feed on a wide range of legumes 
(Fabaceae). Because of its wide distribution, the unresolved aggregate taxon (P. icarus 
+ P. celina) has been recorded (as P. icarus) attended by many species of ants: Myrmica 
sabuleti Meinert, 1861, M. lobulicornis Nylander, 1857, M. tenuispina Ruzsky, 1905, 
Lasius alienus (Foerster, 1850), L. niger, Iberoformica subrufa, Formica subpilosa 
Ruzsky, 1902, F. rufibarbis Fabricius, 1793 and Plagiolepis pygmaea (Fiedler, 2006). 
In the present study the larvae of P. ? celina (tentatively determined as this species and 
not P. icarus on the basis of wing colour and genitalia of specimens, and also because P. 
icarus has not been found in the immediate area) were located feeding on Medicago 
sativa Linnaeus, 1753 and were attended by Camponotus fallax (Nylander, 1856). 
 Pseudophilotes abencerragus (Pierret, 1837) is a univoltine lycaenid with a 
fragmented distribution and very loose interactions with ants. It has been observed 
attended by Plagiolepis pygmaea (Obregón & Gil-T., 2012; Obregón et al., 2013) and 
Crematogaster auberti (Álvarez et al., 2012; García-Barros et al., 2013). In this work 
we found Plagiolepis schmitzii attending larvae feeding on Cleonia lusitanica (L.).  
 Favonius quercus (Linnaeus, 1758) is a univoltine and monophagous butterfly 
feeding on various species in the genus Quercus (oak). It has been recorded to be 
attended by Lasius sp. (FiedleR, 2006). In June 2012, several pupae were found 
sheltered under large stones in nests of Formica gerardi and Pheidole pallidula 
(Nylander, 1849). Fully grown caterpillars presumably drop from the branches of the 
oaks or go down the trunk before finding shelter in ant nests at the base of trees; 
however, it is unknown if the caterpillars are carried to the nest by ants or if the 




 Tomares ballus (Fabricius, 1787) is a univoltine species, with an early flight 
period in the south of the Iberian Peninsula where the adults are on the wing in early 
February (or even in late January), and it is considered a facultatively myrmecophylous 
species (Downey, 1987; Tolman & Lewington, 1997). Its life cycle has been extensively 
studied by Jordano et al. (1990a) and Obregón (2011). Its association with ants has been 
previously cited: Plagiolepis pygmaea (Fiedler, 2006) and Crematogaster auberti, C. 
sordidula (Fig. 3), Iberoformica subrufa, Lasius grandis and Tapinoma nigerrimum 
(Nylander, 1856) (Obregón & Gil-T., 2011). In this work, it was found in association 
with other ants: Tetramorium forte Forel, 1904, Aphaenogaster gibbosa (Latreille, 1798) 
and Camponotus pilicornis (Roger, 1859), and we can also confirm its association with 
P. pygmaea and C. auberti. Larvae and the attending ants were located inside the fruit 
pods of E. baetica.  
 Zizeeria knysna (Trimen, 1862) is a bivoltine lycaenid. The flight period lasts 
from April to November in two generations, and it is most abundant in early autumn. It 
is a Mediterranean species, flying mostly in wetlands and grasslands near water-courses, 
reservoir edges and urban parks and gardens. We found several caterpillars at the base 
of a Tribulus terrestris Linnaeus, 1753 (Zygophyllacea) plant in an urban garden in 
Córdoba, attended by Lasius niger from a nearby nest. In addition, a final instar 
caterpillar attended by a major ant of Formica cunicularia was also observed. This 
lycaenid species was previously recorded attended by Pheidole pallidula (Obregón & 
Gil-T., 2011), a eurytopic species, and one of the most frequent and abundant ants in the 
Iberian Peninsula. It seems to be associated with Z. knsyna very often, probably 
influenced by similar habitat requirements. We observed females actively seeking 
Fabaceae plants (i.e. Medicago sativa or Trifolium repens) for oviposition near P. 
pallidula nests (Fig. 4), or with the nests at the base of the host plant in the case of T. 
terrestris.  
 Some general aspects of the ecology of the species of Formicidae included in 
this work are summarized in Table 3. The database of Iberian ants “hormigas.org” and 
Suay-Cano et al. (2002) were used as references. Most of the ant species associated with 
lycaenid caterpillars included in this paper are polyphagous or nectarivorous, which 
probably facilitates this interaction. Other species of ants with granivorous feeding 
regimes or with a strictly carnivorous diet are less often found interacting with lycaenid 
larvae.  
Table III.- Trophic preferences, abundance in study area and distribution of the ants considered 
in this study, attending Lycaenid larvae. 
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 The data provided in this paper are valuable for understanding the key ecological 
interactions of Lepidoptera preimaginal stages with parasitoids and ants, for which 
detailed and reliable overall information necessarily accrues from many studies such as 
the one presented here. Interactions between 9 parasitoid taxa with 9 species of 
Lepidoptera, and 9 lycaenid species and 15 ant species are recorded here, for just one 
relatively small corner of Europe. While some of these biological observations for 
parasitoids and ants are apparently not previously recorded in the literature, the concept 
of “new records” is not of great value: what is far more important is that quantitative 
records are made, as here, with careful evaluation and, crucially, with the deposition of 
voucher specimens in named depositories that thus allows for the scrutiny of others in 
cases of doubt. Only through these means will the vast amount of incorrect and 
questionable data, often replicated by unreferenced transcription, that has accrued in the 
literature for example for the host ranges of parasitoids (see Shaw, 1993, 1994; Noyes, 
1994; Shaw et al., 2009) gradually become marginalized. There is still a long way to go 
before the strength and specialization, or otherwise, of interactions such as the ones 
recorded in this paper become as clearly known on as broad a front as - for example - 
the food plants of butterflies. Nevertheless, we regard that as a highly worthy aim, and 
progress towards it makes a real contribution to the knowledge necessary for the 
conservation of these most fragile and vulnerable aspects of biodiversity (Shaw & 
Hochberg, 2001).  
 It is very remarkable that in the guild T. ballus - L. boeticus - L. pirithous, which 
feed simultaneously in E. baetica (Linnaeus) Boisser, 1840 in Sierra Morena (southern 
Spain), each species of butterfly larvae is parasitized by a different Cotesia species 




observation suggests that among these three species there is no apparent competition 
(Holt, 1970; Holt & Lawton, 1993) mediated by the same parasitoid. Thus each 
lycaenid species has its specific parasitoid with the result that, when a high density of 
any one of the hosts occurs, stimulating a corresponding increase in the population of its 
parasitoid, it would not adversely affect the less abundant host(s) through increased 
parasitism.  
 In addition to new data recorded in the ant interactions, it is interesting to note 
that two of the species of ants, Tetramorium forte and Aphaenogaster gibbosa, had not 
previously been recorded attending lycaenid caterpillars. The association of the genus 
Tetramorium and Lycaenidae was previously cited by Fiedler (2006) but he had not 
identified any Tetramorium species. Some authors have reported that some species of 
the genus Tetramorium also interact with other insect groups that produce honeydew, 
such as aphids (Krombein et al., 1979). Regarding the genus Aphaenogaster, there are 
only two other records of attending caterpillars, A. subterranea (Latreille) and A. 
smythiesii japonica Forel (Fiedler, 2006). Our observations of A. gibbosa represent the 












































Adaptive significance of the prolonged diapause in the western 
Mediterranean lycaenid butterfly Tomares ballus  
(Lepidoptera, Lycaenidae) 
 
Journal of Insect Conservation  




 Diapause is a common dormancy strategy exhibited by many species of 
invertebrates and insects to temporarily avoid seasonally recurring unfavourable 
conditions for the species development, usually to overcome the winter. Less frequently, 
the strategy of a prolonged diapause lasting two or more years has been described in 
species living in unpredictable environments where it can report adaptive benefits, but 
also impose significant costs. 
 In this paper we examine the occurrence of a prolonged diapause in the lycaenid 
butterfly Tomares ballus. Pupae of this species undergo an obligate diapause from mid 
May to late January in the following year. However, during our rearing experiments the 
emergence of adults occurred sequentially and a fraction of the pupae remained in 
diapause for up to six years. The potential adaptive value of this strategy is discussed in 
relation to the effects of adverse and unpredictable weather during the flight period of 
the butterfly, intra-guild competition, parasitoids, and changes in habitat quality. We 
suggest that this strategy may be also exhibited by other Mediterranean lycaenid species. 
 
INTRODUCTION 
 Diapause is a state of arrested development as a main strategy to survive 
seasonally unfavourable environmental conditions (Eller & Van Alphen, 2002). Growth 
or development is suspended and physiological activity is diminished in relation with 
changes in environmental conditions. Diapause is a common strategy in many 
invertebrates and among insects, especially in temperate regions. It is also common 
among butterfly species and may occur in any stage of the life cycle (Danks, 1994).  
 Photoperiod is the most reliable cue of seasonal change and also the most 
important stimulus initiating diapause (Danilevskii, 1965; Sakamoto et al. 2015), 
although changes in temperature and host plant quality may also play role especially in 
species with facultative diapause (Kurban et al., 2007; Sakamoto et al., 2015). The 




genetically determined (Danilevskii 1965) and therefore in temperate regions most of 
them enter diapause at the beginning of autumn. In Mediterranean areas with hot and 
dry summers, some species additionally exhibit a pronounced summer diapause as a 
response to increasing daylengths (Held & Spieth, 1999; Sakamoto et al., 2015). 
  Environmental and hormonal regulators of diapause have been reasonably well 
defined (Templado, 1981; Denlinger, 2002; Zhang et al., 2004; 2008), but not so much 
the molecular regulation of diapause (Xu et al., 1995; Denlinger, 2002).   
A prolonged diapause lasting more than a year, also called extended diapause, 
has been described in several species of insects (Danks, 1987) and more specifically for 
some Lepidoptera (Powell, 1986). For instance, in the most extreme case to date, fully 
grown larvae of the moth Prodoxus y-inversus have endured diapause up to 30 years 
under controlled experiments (Powell, 2001). The physiological mechanisms of 
prolonged diapause are not well understood (Tauber et al., 1986), although chilling 
temperatures may play a key role as token stimuli for diapause termination (Powell, 
1989; 2001). In Lepidoptera, the adaptive value of a prolonged diapause may be of high 
significance in fluctuating, unpredictable environments where the available resources 
are limited in time and/or undergo erratic fluctuations (Sunose ,1978). 
 Powell (1986) recognized two types of extended diapause: a) in response to 
adverse conditions and b) genetically determined, while Hanski (1988) differentiated 
between density-independent and density-dependent prolonged diapause.  
 Powell (1986) reported the occurrence of prolonged diapause in 90 species of 
Lepidoptera belonging to the families Prodoxidae, Saturniidae, Geometridae, Noctuidae, 
Tineidae, Coleophoridae, Gelechiidae, Ethmiidae, Tortricidae, Cochylidae, 
Lasiocampidae, Sphingidae, Notodontidae, Pyralidae, Pieridae and Papilionidae. To our 
knowledge, not a single case has been reported so far within the family Lycaenidae. 
In this paper we examine the occurrence of a facultative prolonged diapause in 
the Provence hair streak Tomares ballus. This Lycaenid is a Western Mediterranean 
endemism distributed in Maghreb, Iberian Peninsula and disjunct populations in south-
eastern France (Descimon, 1992), that occurs in grassland and early sucessional-stage 
habitats (Jordano et al., 1990b). In Sierra Morena mountains (southern Spain) this 
univoltine lycaenid species shows an early flight period from late January to late April, 
peaking in mid March. Diapause occurs during the pupal stage and last around nine 
months, however it has been shown that some adults can emerge two years after 
pupation (Jordano et al., 1990a). In Sierra Morena T. ballus larvae feed on flowers and 
seeds of Erophaca baetica, a perennial legume toxic for vertebrate herbivores that 
grows in disturbed habitats (Jordano et al., 1990b). This species is also used as host 
plant by Lampides boeticus and Leptotes pirithous, two generalist multivoltine and 
migrant lycaenid butterflies. Eggs and larvae of the three species are often found on the 
same inflorescences and T. ballus results a competitively inferior species to the other 
two (unpublished data).   
 Given the highly fluctuating but generally adverse weather conditions during the 
early flight period of T. ballus, as well as the spatiotemporal variability of adverse 
effects from inter specific competition with L. boeticus (also L. pirithous, to a lesser 
extent) and of parasitoids attack rate (Cotesia astrarches and C. specularis), we 
hypothesized that pupae of T. ballus could undergo an extended diapause as a strategy 




the ecological interactions within this guild of lycaenid butterflies and with their 
parasitoids and mutualistic ants (Obregón et al. 2012), we conducted a study to assess 
diapause duration in a cohort of T. ballus pupae reared in the lab.  
METHODS 
Butterfly phenology and flight period  
 Data on butterfly phenology were gathered from 2009 to 2014 in different 
patches of E. baetica at Sierra Morena (Andalusia, southern Spain), in the vicinity to 
Córdoba city. More details of the study area are given in Jordano et al. (1990a; 1990b). 
The patches were visited on a regular basis and the butterflies in each patch counted 
along transects in a fixed time. The flight period was determined by plotting the 
observed number of butterflies against the Julian date. 
Minimum temperature threshold needed to initiate flight 
To estimate the minimum temperature threshold needed to start flight we 
conducted a simple experiment. For this purpose 16 newly emerged butterflies were 
tested independently, placed in the sun early in the morning and left undisturbed, 
recording the time when they flew off. The butterflies were then captured and let to cool, 
and subsequently tested again but setting them in the shade. We used a data logger to 
record temperature at 30 second intervals during the whole experiment, allowing us to 
compare the temperatures at which each butterfly started to flight when placed in the 
sun and in the shade. The mean of temperatures at which the butterflies initiated flight 
was taken as the minimum threshold temperature for the activity of adults. The 
maximum temperatures during the two days of the experiment were 16 and 17° C 
respectively. 
Weather constraints during the flight period 
 The activity and the realized fecundity of the butterflies could be significantly 
reduced by adverse weather conditions during the flight period, and therefore we 
analyzed a temporal series of meteorological data spanning from 2001 to 2015, recorded 
at the weather station of Villaviciosa de Córdoba (latitude 38ºN, longitude 5ºW; 
elevation: 600 m.a.s.l.) which is the closest to our study area. More precisely, we 
compared daily mean and maximum temperatures against the minimum threshold for 
adult activity, and examined the number of rainy days during the flight period of T. 
ballus. We then estimated the frequency of days in which weather conditions 
presumably prevented or severely limited the activity of the butterflies. 
Diapause duration 
 Third instar larvae of T. ballus were collected in the field and subsequently 
transferred to plastic containers in the lab. The larvae were fed ad libitum with E. 
baetica inflorescences and later with fruits, and were kept at ambient temperature and 
natural day length. On a daily basis, the rearing containers were cleaned and fresh food 
was supplied to the larvae. Containers were checked daily recording the dates of 
pupation. In the field T. ballus larvae do not pupate on the host plant. In the lab, the 
fully grown larvae usually spend two or even three days crawling around the containers 
without feeding. This behaviour suggest that in the field they can move a noticeable 
distance searching for an adequate pupation site buried in the ground, presumably inside 




introduced to artificial nests of Cataglyphis hispanica (Jordano et al., 1990b) and 
Tapinoma nigerrimum (Kan et al., 2010).  
 A total of 149 diapausing pupae were moved from the lab to a large shed in the 
countryside outside the city, were they have been kept all these years (from 2009 to 
date). The shed is covered by old corrugated fiber cement roofing and lacks any kind of 
insulation. Therefore the indoor temperatures experienced by the pupae were 
approximately similar to the ambient temperature outside, especially during winter. The 
main differences were higher indoor temperatures during the summer (roughly up to 
+3ºC), and protection from the rain. During the following years the pupae were checked 
daily from late January onwards, recording the date of emergence of each adult butterfly. 
The newly emerged butterflies were subsequently released in the patches where they 
were collected as larvae.   
RESULTS 
Phenology, flight period and minimum temperature threshold needed to flight 
 The Provence Hairstreak flies from late January to mid-April, with a peak of 
abundance in the 65
th
 Julian day (Fig. 1). A 90% of the observations were comprised 
between the 50
th
 and the 80
th
 Julian days (late February to final March). The estimated 
minimum temperature threshold needed to flight was 14.4°C (Table I).  Below 14 ºC the 
butterflies remained inactive, and the optimum temperature ranging between 17 and 
20°C. 
 
Figure 1.- Relative abundance of Provence Hairstreak (Tomares ballus) adults combining field 
observations in the period 2009-2014 (Julian days) in Sierra Morena Mountains (Andalusia, S. 
Spain).  
 Our results show that the butterflies can be active and take off flight when the air 
temperature is around 2-3°C lower than the minimum threshold if they can warm up 
basking in the sun. T. ballus use lateral basking, with their wings folded and angled at 





Table I.- Threshold flight minimum temperature (ºC) on T. ballus with direct sun and shade 
conditions. Mean values and standard deviation is represented (n=16 individuals). Solar hour: 8-
10.30 AM. 
Flight minimum temperature ºC Day 1 Day 2 
Shade 14.06 ±0,98 14.75 ± 0,70 
Direct sun 11.71 ± 0,54 11.88 ± 0,58 
 
Weather constraints during the flight period 
 The daily mean temperature showed a consistent increase from the onset to the 
end of the flight period for the 2001-2015 time series, but most days it was lower than 
the minimum temperature threshold for flight (Fig. 2). In fact, the fraction of days per 
flight season in which the mean temperature was higher than the minimum threshold 
ranged from 0.11 to 0.29 in the 2001-2015 time series. There was a noticeable variation 
in temperature and number of rainy days among years, as shown in Figure 3. Overall, 
for the whole period (15-105 Julian days; 15 years; n=1353 days) the mean fraction of 
days with mean temperature higher than 14.4°C was just 0.21 (s.d.= 0.06; n= 396). 
Obviously, even during days with a mean temperature lower than the minimum 
threshold, this can be exceeded by the maximum temperature at least during short clear 
spells around noon. The fraction of days in the flight season where the maximum 
temperature was higher than the minimum threshold was around 0.62 in average (Fig. 3).  
 
Figure 2.- Daily mean temperature in a period of 15 years (2001-2015). The grey line shows the 
14 ºC threshold. 
 On the other hand, rain during the flight season of T. ballus occurred in up to 
40% of the available days (Fig. 3). On average, the mean frequency of rainy days during 
the flight season for the time series of 2001-2015 was 0.28 (s.d.= 0.09; n= 545).  In fact, 
March is on average the rainiest month of the year in our study area. Taking the range of 
30 Julian days where 90% of the butterfly data are included (2001-2015 time series), on 
average the fraction of days in which either the daily temperature was lower than the 
minimum threshold or the rainfall was higher than 2 mm was 0.74 (s.d.= 0.13; n= 334). 




for normal activities of butterflies (feeding, mating, egg laying, etc), therefore affecting 
its reproductive success. 
 
Figure 3.- Frequence of days with maximum temperature below 14º C, with mean temperature 
above 14ºC and with mean temperature below 14ºC and/or with rain (above 2 mm) for the 15-
105 Julian days (2001-2015). 
 On the other hand, rain during the flight season of T. ballus occurred in up to 
40% of the available days (Fig. 3). On average, the mean frequency of rainy days during 
the flight season for the time series of 2001-2015 was 0.28 (s.d.= 0.09; n= 545).  In fact, 
March is on average the rainiest month of the year in our study area. Taking the range of 
30 Julian days where 90% of the butterfly data are included (2001-2015 time series), on 
average the fraction of days in which either the daily temperature was lower than the 
minimum threshold or the rainfall was higher than 2 mm was 0.74 (s.d.= 0.13; n= 334). 
As a consequence, during the flight period of this lycaenid most days were unfavorable 
for normal activities of butterflies (feeding, mating, egg laying, etc), therefore affecting 
its reproductive success. 
Prolonged diapause 
 The emergence of butterflies from the 149 pupae reared in the laboratory in 2009 
was monitored annually since 2010 to 2015, and the main results are summarized in 
Table II. 
Remarkably, there are there are still 17 pupae (11.4% of the initial brood) in 
their seventh year of diapause. The annual emergence rate after the first year of 
diapause was 45.6%, and only barely exceeded 50.0% in 2015. 
The results of a survival analysis applied to the emergence data are summarized 















































The number of pupae remaining in diapause over time is well described as an 
exponential decaying function (Fig. 5), suggesting that some pupae could remain in that 
stage about five years more. 
 
Figure 4.- Plot of the Kaplan-Meier survival function applied to the data of adult emergences. 





Figure 5.- Plot of the negative exponential regression between number of pupae remaining in 




=0.9447). The regression equation is highly significant (p 
< 0.01). 
DISCUSSION 
 Diapause is a neurohormonally mediated state in an organism's life cycle when 
development, growth and/or reproduction are temporarily stopped under adverse 
environmental circumstances (Tauber et al., 1986). It is a common adaptive trait in 
obligate univoltine insects, allowing their survival under recurring periods of 
temperature extremes and/or food shortage (Andreawartha, 1952). However, some 
insect species can extend diapause more than one year under suboptimal weather 
conditions (Powell, 1986). The most extreme case reported to date is that of the Yucca 
moth larvae enduring diapause for up to 30 years (Powell, 2001).  
The facultative extended diapause is frequently observed in species living in 
habitats with harsh conditions and ephemeral, highly unpredictable resources, 
suggesting its adaptive value (Danks, 1987). Spreading the risk through within 
population variation in the length of the pupal phase has been interpreted as a bet-
hedging strategy to cope with uncertainty risks (Rajon et al., 2014; Ratcliff et al., 2015). 
Here we document the occurrence of a facultative extended diapause in the butterfly T. 
ballus. To our knowledge this is the first documented case of prolonged diapause within 
the Lycaenidae family. This species fulfills some of the premises pointed out by Powell 
(1986) for species to show a prolonged diapause: a) diapause occurs in pupal stage; b) 
seed-eating species that depends on seasonal fruit crops. 
Compared with other butterfly species, the flight period of T. ballus is 
exceptionally early in the year, coinciding with the cold and rainy season of 
Mediterranean climate, when the weather is highly unpredictable and the combined 
effect of low temperatures, cloudy skies and rain may have dramatic effects on the 
activity of butterflies and their reproductive success and, as a consequence, on the 




minimum threshold temperature for flying is 14.4ºC. The analysis of a meteorological 
time series data extending from 2001 to 2015, evidence that frequent low temperatures 
combined with cloudy skies and rain may have largely constrained the activity of the 
butterflies. In years with extreme conditions, the time constraints for feeding, mating 
and oviposition may have dramatic effects on the reproductive success of butterflies. 
For example, in 2010 the recorded rainfall almost doubled the average, and both 
average and maximum temperatures during the flight period of T. ballus were very 
often below the minimum threshold for flight. Under these circumstances, the ability to 
undergo a prolonged diapause may play a key role for the persistence of populations at 
both local and regional scales. These results are in agreement with theory, which 
predicts that spreading the risk through rapid phenotypic diversification is strongly 
favoured when the risk faced has a wide spatial extent with a single disaster affecting a 
large fraction of the population, or in small populations subject to frequent disasters 
(Ratcliff et al., 2015). 
 In our experiment the emergence of diapausing pupae reared in 2009 extended to 
the sixth year after pupation (2015), with 54.4% of the pupae remaining in prolonged 
diapause for 2 to 6 years, and still 17 pupae to emerge. 
 In the fruit fly Rhagoletis cerasi, both insufficient and extended exposure to 
chilling was shown to promote prolonged and facultative dormancy, respectively 
(Moraiti et al., 2014). In our experiment however, these factors can be ruled out as 
determinants of the prolonged diapause experienced by more than half of the pupae. 
Moreover, exposure to exactly the same temperature and humidity values elicited very 
different responses among the pupae, concerning diapause termination.  
The highly significant negative exponential equation fitted to the emergence data 
suggests that further emergences may occur within the next five years (Fig. 5). 
Therefore, the potential for successful extended diapause of T. ballus pupae may reach 
more than 10 years.  
 The ecological and evolutionary significance of prolonged diapause has been 
explored in desert bees (Danforth, 1999), which show a striking parallelism with desert 
annual plants with long lasting dormant seeds. The extended diapause in bees and the 
seed dormancy in annual plants have been interpreted as bet hedging strategies of 
spreading the risk in harsh and unpredictable varying environments (Danforth, 1999; 
Tielbörger et al., 2012). In the case of T. ballus, a prolonged diapause may prove to be a 
valuable adaptation to the highly variable and unpredictable weather conditions during 
its exceptionally early flight period.  In addition, the prolonged diapause might also help 
to reduce the negative effect of other rare events on the butterfly demography. For 
example, major seed abortion of the host plant due to bad weather and/or nectar robbers 
(Xylocopa violacea and Bombus spp.) that destroy a high proportion of reproductive 
investment of E. baetica can lead to a severe shortage of available resources for the 
larvae (Jordano et al., 1990 a; 1990 b). In addition, parasitism rates due to high densities 
of parasitoids (C. astrarches, C. inducta and C. specularis) (Obregón et al., 2015), may 
have highly variable values (16.7% - 80.3%; n= 653; unpublished data) among patches 
and years. On the other hand, eggs and larvae of T. ballus are frequently found on the 
same inflorescences of E. baetica than those of its migrant, generalist competitors L. 
boeticus and L. pirithous. The final effect of competition among larvae of this guild of 
species is strongly asymmetric for the Provence hairstreak because, in most cases, their 




kind of interaction may be especially intense when the local abundance of L. pirithous 
and L. boeticus are fueled by the arrival of migrants. Finally, forest fires and other 
unpredictable habitat perturbations might otherwise produce dramatic effects. Under 
such scenarios, extending the diapause (a prolonged diapause) may increase survival 
and reproductive success, and hence the persistence of local populations (Fig. 6).  
 In the fruit fly Rhagoletis cerasi diapause duration is determined by both 
adaptation to local climatic conditions and phenotypic plasticity in response to inter-
annual climatic variability (Moraiti et al., 2014). In the case of T. ballus, the factors 
determining diapause termination remain unknown. Due to the high variability in 
diapause duration observed among the pupae despite having been exposed to the same 
climatic conditions, we cannot point to temperature, photoperiod and/or humidity as 
cues for triggering diapause termination, as it has been reported for other species 
(Templado, 1981; Powell, 2001; Moraiti et al., 2014; Sakamoto et al., 2015).  
 In the desert bee Perdita portalis only approximately half of the larvae pupate 
under optimal conditions and those with higher body weight are more likely to undergo 
prolonged diapause than larvae with lower body weight (Danforth, 1999). The same 
pattern has been reported for the fruit fly R. cerasi, for which a trade-off between 
prolonged diapause and lifetime fecundity and ovoposition has been shown to occur 
(Moraiti et al., 2012). We did not take individual weight measurements of the pupae, 
and therefore we cannot analyze a plausible relation between prolonged diapause and 
pupal weight. 
 We believe that a prolonged diapause may also be exhibited by other Lycaenidae 
species, in particular some Mediterranean species that must cope with harsh and 
unpredictable conditions. For example, we can confirm the occurrence of a prolonged 
diapause in Iberian-North African lycaenid Pseudophilotes abencerragus, whose pupae 
can remain in diapause at least up to three years (unpublished data).  
 Finally, the Provence hairstreak is more abundant in Spain than in southern 
France (Thomas & Mallorie, 1985). Nevertheless some efforts should be improved in 
order to conserve this Lycaenid with a very restricted distribution area in Europe. 
Overurbanisation of coastal areas, abandonment of inland marginal lands and pesticides 
should be probably the main reasons for declining of this species in southern Spain. At 
present time perhaps the most effective strategy to conserve T. ballus habitat would be 
an educational effort directed toward private landowners (Descimon, 1990). Such 
efforts could maintain traditional management of Mediterranean landscape and specially 





Figure 6.- The prolonged diapause in T. ballus can be interpreted as an adaptation to harsh and 
unpredictable climatic conditions during its early flight period. However, it may produce extra 
benefits to reduce the negative effects of other factors in years marked by extreme events like 
unusually high seed abortion leading to resource shortage for the larvae, unusually high 
parasitism and/or competition with L. boeticus (Lb) and L. pirithous (Lp) (opportunistic 








Distribución real, potencial y futura y claves en la conservación de 






 Se actualiza y modeliza la distribución del licénido Tomares ballus (Fabricius, 
1787) en Andalucía (Sur de España). Se incrementa el número de cuadrículas de 
presencia en un 211% (221 UTM 10 km más), que supone el 31% de las cuadrículas del 
territorio de Andalucía. Las variables precipitación del trimestre más cálido y 
precipitación anual son las que más contribuyen al modelo de nicho ambiental, con un 
63,2% en combinación. Los valores de AUC y Sensibilidad confirman la bondad del 
modelo realizado mediante el algoritmo de máxima entropía, con el software Maxent. 
Se comparan las probabilidades de presencia por cuadrícula para los modelos de 
distribución con sólo citas bibliográficas o con las bibliográficas y nuevas aportadas. 
Las diferencias entre modelos son notables y son consecuencia de una falta de 
prospección de una especie ampliamente distribuida y eurioica en el territorio estudiado. 
 La distribución predicha en un escenario de cambio climático 
(IPCC_2014_escenario: A2A) muestra una pérdida de hábitat potencial de un 60,5% del 
territorio de Andalucía (19388 cuadrículas UTM 1km menos), con un máximo de 
84,4% en el Valle del Guadalquivir y un 27,3% en la costa suroeste de Andalucía 
(Cádiz y Huelva). El área de nuevo hábitat ocupable superaría el 9% del territorio de 
Andalucía. 
 Además, se describen con detalle aspectos importantes sobre la biología, 
ecología e interacciones con otras mariposas, parasitoides, hormigas y se listan las 
plantas nutricias conocidas en Andalucía. Se proponen medidas de conservación, 
después de años de observaciones y seguimiento, para mejorar las poblaciones de T. 
ballus en Andalucía. 
 
INTRODUCCIÓN 
 La distribución real y precisa de muchas especies de insectos sigue siendo una 




entorno y las interacciones bióticas entre las especies que se desarrollan en él. 
(Lomolino et al., 2006). Pero tratar de conocer la distribución real de un organismo es 
enormemente costoso y requiere mucho tiempo y esfuerzo de muestreo y prospección. 
En cualquier caso, estas distribuciones son siempre cambiantes, por lo que, en muchos 
casos, conocer los factores que las condicionan es también tan importante como la 
distribución real en un momento histórico dado, puesto que estos factores pueden 
facilitar el conocimiento de distribuciones pasadas y prospecciones de futuro. 
 Actualmente, el desarrollo de modelos para predecir la distribución de especies 
es una herramienta válida para el estudio de la biología y distribución de las mismas 
(Waldhardt et al., 2004), así como para eventuales planes de conservación. En este 
sentido, los modelos de distribución de especies o de nicho ambiental son una magnífica 
herramienta ecológica para conocer aquellos enclaves potencialmente susceptibles para 
albergar una especie concreta (Drake & Bossenbroek, 2009) o incluso para predecir a 
tiempo cuál será su distribución futura como consecuencia de los efectos del cambio 
climático (Parmesan, 2006). El uso de modelos permite conocer una aproximación a la 
verdadera distribución geográfica de la especie y es especialmente útil en el caso de 
especies cuya distribución actual sea poco conocida o bien sea un mero reflejo de las 
áreas más intensamente muestreadas por los investigadores (Fernández et al., 2015). 
Los modelos de distribución cuantifican la probabilidad de ocurrencia de una especie en 
función de un conjunto de variables ambientales y de las localidades en que se conoce 
que dicha especie está presente. La fiabilidad y el valor predictivo del modelo dependen 
en gran medida de la selección acertada de aquellas variables que son más 
determinantes de la variabilidad ambiental del área donde aparece la especie que 
pretendemos estudiar (Obregón et al., 2014, 2015). Los modelos SDM también han sido 
utilizados para predecir la distribución potencial futura de distintas especies bajo los 
efectos de distintos escenarios de cambio climático, lo que puede contribuir a la 
detección de áreas sensibles y a mitigar los posibles efectos de los mismos (Thuiller, 
2003; Parmesan, 2006). Para numerosos casos de  modelización actual y futura se ha 
utilizado el software de Máxima entropía (Maxent) (Phillips et al., 2006). Maxent es un 
algoritmo que infiere la distribución de las especies y su tolerancia ambiental a partir de 
datos de solo presencia, que permite un ajuste de los modelos de complejidad arbitraria 
(Warren & Seifert, 2011). 
 Las especies responden a una serie de reglas ecológicas que van a determinar su 
distribución espacial a distintas escalas. Estas reglas ecológicas no operan de igual 
manera sobre todo el espacio geográfico, por lo que la especie puede no existir en un 
espacio con potencial geográfico óptimo en el que no existan las interacciones bióticas 
necesarias con otros organismos o bien porque existan unas barreras que hayan 
impedido la dispersión hasta este área o porque pueda haberse extinguido por diferentes 
procesos, especialmente por el manejo antrópico y la fragmentación del paisaje. En 
cualquier caso, los modelos predicen un espacio potencial geográfico óptimo para la 




existir, aunque no haya sido nunca registrada (Parmesan, 2006), entre otras causas 
porque podrían no existir  las interacciones necesarias para su establecimiento. 
 Por otra parte, los márgenes meridionales del área de distribución de muchas 
especies mediterráneas terrestres están a menudo limitados por las fronteras geográficas 
de Europa y no necesariamente por el clima. Para las especies con esta distribución, la 
modelización futura de su distribución debe tratarse con sumo cuidado, pues un clima 
más seco y con temperaturas más elevadas, podrían poner de manifiesto un resultado 
muy pesimista en muchos de los casos (Settele et al., 2008).  
 La especie objeto de estudio, Tomares ballus, es un licénido (Lepidoptera, 
Papilionoidea) que fue descrito como Papilio ballus por el zoólogo danés Johan 
Christian Fabricius. Ballus hace alusión a la palabra griega balus = manchado, 
destacado por Fabricius en su descripción en latín “manchada de verde”. Se desconoce 
la localidad tipo, aunque se piensa que podría tener alguna relación con la localidad 
sevillana de Tomares. Es una especie típica del mediterráneo occidental. En Europa 
aparece en gran parte de la Península Ibérica y sureste de Francia. En el continente 
africano se encuentra presente en Marruecos, Argelia, Túnez, Libia y Egipto (García-
Barros et al., 2013), es decir, en todos los países de la cuenca del Mediterráneo. En la 
Península Ibérica se extiende por la mitad meridional y levante, con algunas 
poblaciones en la región atlántica del norte peninsular en enclaves con un clima más 
continental, seco y árido. 
 Esta especie es considerada especie en alto peligro por cambio climático 
(HHHR= extremely high risk from climate change), por su  distribución tan limitada en 
Europa y porque cualquier cambio en el clima podría tener un fuerte impacto sobre la 
especie. Según Settele et al., 2008, T. ballus debe considerarse una especie HHHR, que 
se traduce en una pérdida mayor al 95% de su territorio a causa del cambio climático 
previsto para 2080, considerando que la especie presenta una escasa capacidad 
dispersiva.  
 T. ballus ha sido objeto de numerosas investigaciones (Jordano, 1987; Jordano et 
al., 1990a,b; Lockwood, 2006; Martín-Cano et al., 2009; Obregón, 2011a; Obregón et 
al., 2015b). En el presente trabajo se actualiza su distribución en Andalucía (Sur de la 
Península Ibérica). Además se modeliza el nicho ambiental de la especie en el territorio 
estudiado a partir de nuevos  datos de presencia aportados en este estudio y de los 
disponibles en la bibliografía. Finalmente se aportan datos nuevos y se discute algunos 
aspectos interesantes sobre su ecología tales como su relación mutualista con hormigas, 
la relación con las plantas nutricias, parasitismo y la competencia con otras especies de 
lepidópteros.  
MATERIAL Y MÉTODOS 
 Entre 2007-2015 se han realizado una serie de prospecciones por la geografía de 
Andalucía, que permitieran ampliar la distribución conocida de T. ballus, así como 




Además, durante este periodo se ha realizado el seguimiento de varias poblaciones en el 
entorno de Sierra Morena de Córdoba (Norte de Andalucía) para el estudio de las 
interacciones con sus plantas nutricias, otras especies de mariposas, hormigas y 
parasitoides (Obregón et al, 2015). Una muestra extensa de orugas ha sido criada en 
cautividad para analizar algunos aspectos sobre el ciclo biológico, tasas de parasitismo, 
tiempo de desarrollo, tasa de gregarismo, peso y tamaño de las fases larvarias y de 
crisálidas, así como el cambio en el peso de las mismas entre la fase larva-crisálida. 
 Para actualizar la distribución de la especie en Andalucía, se ha revisado la 
bibliografía referente la especie para recopilar todas las citas previas a este trabajo. Con 
los registros bibliográficos y las nuevas aportaciones se ha modelizado el nicho 
ambiental de la especie en Andalucía mediante el algoritmo de Máxima Entropía 
(Maxent) (Phillips et al., 2006). El test AUC es una medida para valorar el rendimiento 
y bondad del modelo, cuyos valores  varían de 0 a 1 (Fielding & Bell, 1997). Un valor 
de AUC de 0,50 indica que  modelo no se ajusta mejor que si fuera al azar, mientras que 
un valor de 1,0  indicaría un perfecto ajuste. 
 De las 19 variables bioclimáticas disponibles en la base de datos de Worldclim 
se analizaron para reducir el número examinando la correlación cruzada entre todas 
ellas para tener en cuenta la multicolinealidad (Elith et al., 2006). Se utilizó el valor del 
coeficiente de correlación de Pearson de r>0,8 como umbral de corte para excluir 
aquellas variables que estaban muy correlacionadas entre sí. Para la modelización de la 
distribución se han escogido las  variables que figuran en la Tabla I, que consideramos 
son importantes en el nicho ecológico de la especie en el territorio estudiado. La  tabla I 
recoge también la fuente de obtención de las variables y las unidades empleadas. 
Tabla I.- Variables ambientales analizadas, fuente y unidades. 
 
Variable ambiental Abreviatura Fuente Unidades 
Temperatura media anual  BIO 1 Worldclim; Hijmans et al. 2005 ºC 
Precipitación anual BIO 12 Worldclim; Hijmans et al. 2005 mm 
Precipitación del trimestre 
más cálido  
BIO 18 Worldclim; Hijmans et al. 2005 mm 
Altitud ELE Modelo Digital de Elevaciones m 
Pendiente PEN 
Modelo Digital de Elevaciones,  
generado con ArcGis 
grados 
Orientación ORI 
Modelo Digital de Elevaciones,  
generado con ArcGis 
grados 
Radiación solar SOL 
Modelo Digital de Elevaciones,  
generado con ArcGis 
Watio*hora/metro
2 
Cobertura vegetal y uso del 
suelo 
COB 
SIOSE y Mapa de usos del suelo 
de Andalucía 
Resolución 500 m  
pH suelo (0-30 cm) PHS 
Harmonized World Soil Database 
(versión 1.1), (FAO, 2009) 
Valor: 0-10 
 
 A partir de la probabilidad de presencia del modelo podemos tener una visión 
regional de las zonas geográficas más favorables  para la especie, con  vistas a  futuros 




 La predicción futura de cambio climático analizado se basa en un escenario del 
IPCC de cambio climático global A2A con una resolución espacial de 30 arco segundos 
(1 km
2
 aprox.) (IPCC, 2014). El IPCC (Intergovernmental Panel of Climate Change) ha 
realizado una estimación aproximada en la subida de temperatura de 0,2 ºC para cada 
periodo de 10 años venideros, con una estimación máxima de 1,5-4,5 ºC de incremento 
a final del siglo XXI (IPCC, 2014). Esta subida de temperatura afectará a la dinámica de 
las precipitaciones y a su efectividad y, como consecuencia, directa afectará al 
funcionamiento y distribución espacial de los ecosistemas. 
 Por otra parte, se ha testado la capacidad predictora del modelo actual para T. 
ballus utilizando tres fuentes de datos. Se obtuvieron por tanto tres modelos distintos 
resultantes de utilizar:  
a.- Sólo los datos existentes en la bibliografía recopilada. 
b.- Sólo los datos inéditos procedentes de nuestro trabajo de campo. 
c.- La suma de las dos fuentes anteriores, es decir datos bibliográficos más datos de 
campo. 
 Los resultados obtenidos se han comparado entre sí para evaluar la capacidad 
predictiva del modelo.   
RESULTADOS 
Ciclo biológico 
 Es una especie univoltina que vuela entre los meses de enero a mayo. 
Considerando todos los años de trabajo de campo, el primer registro fenológico fue el 
13 de enero de 2008 en la Sierra de Andújar (Jaén) y el último registro coincide de 7 de 
mayo 2007 en Sierra Nevada (Granada). Obviamente todos estos registros dependen de 
la altitud a la que se encuentra la localidad y tienen cierta variabilidad interanual.  Las 
hembras pueden depositar unos 300-400 huevos, de color azul-verdoso, abovedados y 
estriados, que se tornan de un color gris oscuro cuando están próximos a la eclosión. 
Aunque las puestas no son agrupadas, es relativamente frecuente encontrar elevadas 
cargas de huevos en los mismos tallos de las plantas nutricias (Jordano et al., 1990a). 
Las orugas presentan 5 fases larvarias y son laxamente pilosas. En mayo-junio las 
orugas han completado su desarrollo. En el sistema E. baetica - T. ballus, las orugas 
pueden comportarse como gregarias, conviviendo en el interior de un mismo fruto vaina, 
sin problemas aparentes de  interacciones antagónicas entre ellas.   
 No se conoce bien el comportamiento de crisalidación, aunque algunos autores 
apuntan que utilizan los hormigueros para crisalidar (Kan et al., 2010). En cautividad se 
ha observado que las orugas en el último estadio de desarrollo (L5), llegan a medir 19,1 
± 1,7mm de media y un máximo de 21,67 mm y un peso medio de 0,323 g y un máximo 
de 0,427 g (n=28). El peso medio de las crisálidas (2 días después de la crisalidación) es 




orugas invierten 2,2 ± 0,4 días (n=36) moviéndose activamente en los contenedores de 
plástico y llegando a perder un porcentaje importante de su peso (35% desde L5 a 
prepupa; n=28; 57%  desde L5 a crisálida; n=28). Este comportamiento se podría 
interpretar como una estrategia de dispersión desde la planta nutricia, y/o en busca de 
hormigueros de los géneros Tapinoma, Lasius o Iberoformica, en cuyo interior podrían 
crisalidar. 
 T. ballus es una especie univoltina que presenta una diapausa estival e invernal 
obligada en fase de crisálida, por lo que permanece enterrada, prácticamente durante 9 
meses (Jordano, 1991). Una fracción importante de las crisálidas puede permanecer en 
esta fase durante más de un año (Obregón et al., no publicado).  
 Los imagos realizan vuelos cortos cercanos al suelo y, debido a la época del año 
en que vuelan, permanecen gran parte del día posados sobre el suelo desnudo o hierbas 
donde orientan sus alas al sol para termorregularse. Rara vez pueden observarse con las 
alas desplegadas. 
Plantas nutricias de orugas y fuentes de néctar para imagos 
 Respecto a las plantas nutricias, las orugas de T. ballus se alimentan de una 
amplia serie de leguminosas (Fabaceae) silvestres o cultivadas. En Sierra Morena T. 
ballus aparece generalmente formando colonias asociadas a los rodales de E. baetica, y 
exhibe una dieta monófaga basada en flores y semillas de dicha especie. Sus orugas 
compiten con las de Lampides boeticus y Leptotes pirithous en el interior de las vainas. 
 Cuando esta planta no está presente utiliza otras especies de fabáceas anuales 
como Medicago polymorpha, M. minima, Tripodion tetraphyllum, Biserrula pelecinus, 
y en las sierras Béticas: Trifolium cherleri, Astragalus glaux y Vicia sp. (Obregón & 
Prunier, 2014). En las sierras calizas del Norte de Sevilla, se han localizado orugas 
sobre Dorycnium pentaphyllum. Kan et al. (2010), la cita sobre D. hirsutum. Ha sido 
citada en cultivos de lenteja (Lens culinaris) en el centro peninsular, sin que se la pueda  
considerar una plaga (Martín-Cano et al., 2009). 
 Es frecuente observar los imagos libando en Asteráceas típicas de pastizales 
pastoreados y suelos compactados, pertenecientes a los géneros Centaurea, Leontodon, 
Chaememelum o fabáceas de los géneros Vicia, Medicago o Trifolium. En zonas de 
matorral es frecuente verla libar en flores de Thymus zygis, T. mastichina y Thymbra 
capitata. 
Parasitismo y mirmecofilia 
 Las orugas son parasitadas por himenópteros bracónidos del género Cotesia 
como C. inducta (Shaw et al., 2009) y C. astrarches y por el díptero Tachinidae 
Aplomya confinis. No hemos encontrado parasitoides en las fases de huevo o crisálida.  
 Las orugas desarrolladas interaccionan de forma laxa y facultativa con algunas 




Lasius grandis, Iberoformica subrufa, Crematogaster sordidula y C. auberti (Obregón 
et al., 2015). 
Actualización de la distribución en Andalucía y selección de hábitats 
 Se han recopilado un conjunto de 326 cuadrículas UTM de 10 km, de las cuales 
105 proceden de citas bibliográficas de García-Barros et al., (2004), Lara (2009) y 
Moreno-Benítez (2015). Se aportan un total de 221 cuadrículas nuevas procedentes de 
nuestras observaciones de campo que suponen un aumento del 211% con respecto a las 
citas procedentes de otros autores (Fig. 2). El territorio de Andalucía se puede 
subdividir en 1047 cuadrículas UTM de 10 km, por lo que 326 cuadrículas de presencia 
suponen que T. ballus está presente el 31% del territorio de Andalucía. 
Tabla II.- Cuadrículas de presencia (UTM 10 km) bibliográficas, inéditas e incremento en 
porcentaje desglosadas por provincias. En algunas provincias, donde era prácticamente 
desconocida, se amplía notablemente su área de distribución. 
Provincia Bibliográficas Inéditas Incremento (%) 
Huelva 4 25 625 
Cádiz 26 22 85 
Sevilla 4 39 975 
Córdoba 6 81 1350 
Jaén 11 39 355 
Granada 6 20 333 
Almería 6 5 83 
Málaga 44 9 20 
 
 El rango altitudinal de las cuadrículas donde la especie está presente oscila desde 
el nivel del mar hasta la media montaña (1.465 m), con una media de 447 m (n=326). Es 
muy frecuente en áreas cultivadas del Valle del Guadalquivir y pastizales intensamente 
pastoreados, pisoteados y manejados en Sierra Morena, Sistemas Béticos y zonas 
costeras, tanto de la vertiente mediterránea como atlántica. 
 En Sierra Morena es una especie común y localmente abundante, especialmente 
alrededor de rodales de su principal planta nutricia, E. baetica. En el valle del 
Guadalquivir y en la campiña andaluza aparece formando colonias dispersas en 
fragmentos de pastizal que aparecen diseminados en la matriz de cultivos agrícolas que 
domina el paisaje de estas comarcas de suelos fértiles y relativamente llanos. En las 
Sierras Béticas ocupa pastizales pastoreados y con escaso matorral, al igual que ocurre 
en la franja costera.  
 Modelización de nicho ambiental y predicción futura 
 El modelo de nicho ambiental es el resultado de la media obtenida de 20 réplicas 
(Fig. 3). El valor del test AUC y la Sensibilidad para un umbral (Equal training 
thereshold = 0,295) muestran la bondad del modelo (Elith et al., 2006). Las variables se 




Tabla III.- Contribución de las variables al modelo de nicho ambiental con las presencias 
bibliográficas, inéditas, en conjunto y la predicción futura en un escenario de cambio climática. 
 
 Modelo 
Variables Bibliográfico Inédito Conjunto (B+I) Futuro 
Bio 12 31,8 42,3 29,4 33,7 
Insolación potencial 16,8 12 9,9 8,3 
Pendiente 15,9 1,4 5,5 6,4 
Altitud 9,8 12,3 9,3 14,9 
Orientación 9,4 4,4 4,9 6 
Bio 18 7,3 17,8 33,8 23,5 
Cobertura vegetal (SIOSE) 6,3 1,3 0,8 0,2 
Bio 1 1,6 4 3,2 3,7 
pH suelo (0-30 cm) 1,2 4,3 3,2 3,2 
AUC 0,824 0,729 0,798 0,687 
ETSS 0,451 0,514 0,407 0,501 
N presencias 97 231 328 328 
Registros para 
entrenamiento 
81 212 293 293 
 
 La frecuencia y amplitud en tipos de hábitats de las localidades en Andalucía 
hace que la especie no responda a variables de suelo (pH 0-30 cm), puesto que es 
frecuente tanto sobre suelos ácidos como básicos, en un rango amplio de pH 5,5 y 8,5. 
Este rango puede relacionarse con el rango se suelos que utilizan sus distintas plantas 
nutricias, que aparecen tanto sobre los suelos ácidos de Sierra Morena como los calizos 
de las sierras béticas y otros enclaves del valle del Guadalquivir. Lo mismo ocurre con 
la temperatura media anual, al encontrarse en localidades desde el nivel del mar hasta 
los 1450 m.s.n.m., ya que la temperatura está fuertemente relacionada con la altitud.  
 Los valores de los test AUC muestran un buen ajuste del modelo para sólo las 
citas bibliográficas, siendo menor para las inéditas y en conjunto. Esto es consecuencia 
de la amplitud de condiciones ambientales que T. ballus es capaz de soportar en sus 
hábitats. Las gráficas de la figura 5 muestran el rango de temperaturas medias, 
precipitación anual, precipitación del trimestre más cálido y altitud óptimo para la 
especie en las localidades conocidas en el territorio de Andalucía. 
 Para un escenario de cambio climático (Fig.4), la predicción para la especie es 
de una pérdida de hábitat óptimo de 19338 cuadrículas de 1 Km
2
 sobre un total de 
92174 cuadrículas que tiene el territorio de Andalucía, lo que supone una pérdida de un 
60,5% respecto al modelo actual para el territorio de Andalucía (un 21,1% menos del 
territorio) y una ganancia de 8325 cuadrículas (26,1% respecto al modelo y un 9,03% 
del territorio andaluz). La mayoría de localidades del Valle del Guadalquivir se 
perderían en un escenario de cambio global, representado por un máximo de un 84,4% y 
un 27,3% en las zonas costeras de Cádiz y Málaga. La ganancia de hábitat potencial 
coincidiría con las Sierras del Este del NO de Andalucía (Aracena, Cazorla, Segura y las 




En su conjunto la especie, perdería terreno en hábitats a cotas bajas y se desplazaría 
hacia cotas de mayor altitud. Además, migraría latitudinalmente hacia el norte. Esta 
migración en altitud y latitud ya ha sido predicha en otros trabajos para otras especies 
(Settele et al., 2008; Romo et al., 2013)  
Evaluación de la predicción del modelo 
 T. ballus puede considerarse una especie eurioica con un amplio nicho ecológico 
en su área de distribución. Esto permite que la especie sea frecuente en todo el territorio 
de Andalucía, desde el nivel del mar hasta las áreas de montaña llegando a alcanzar casi 
los 1500 m, dificultando la predicción de la distribución potencial. 
 Si comparamos los resultados obtenidos de la modelización en un mapa binario 
1 (p>umbral ETSS) y 0 (p<umbral ETSS) podemos ver como la predicción es 
notablemente diferente (tabla IV). 
Tabla IV.- Cuadrículas UTM de 1km con probabilidad de presencia superior o inferior al 
umbral Equal training Sensibility and Specificity (ETTS), respecto al total de cuadrículas de 
Andalucía. 
 
 Modelo actual 
 Bibliográficas Inéditas Conjunta 
Probabilidad > ETSS 22857 29968 31935 
Probabilidad < ETSS 69317 62206 60239 
∑ (Total cuadrículas UTM 
1km) 
92174 92174 92174 
 
 Las cuadrículas con una probabilidad óptima modelizando sólo con los registros 
bibliográficos aportan que el 24,79% de las cuadrículas UTM de 1km de Andalucía son 
óptimas para la especie, aumentándose en un 8-10% si modelizamos con sólo los 
registros inéditos o todos en conjunto (32,51% y 34,65, respectivamente). Las 
diferencias de probabilidad de los modelos son diferentes según un test de Kolmogorov-
Smirnov (p=0,000). 
 Si tratamos de evaluar el modelo de predicción en el que se han utilizado 
exclusivamente las citas bibliográficas previamente existentes, se puede comprobar que 
tan sólo 64 de las 221 nuevas cuadrículas presentan una probabilidad de ocurrencia 
mayor al umbral ETSS (0,451). Esto demuestra que el modelo bibliográfico tan sólo 
sería capaz de discernir el 28,9% de las presencias reales detectadas en nuestro trabajo 
de campo, un porcentaje muy reducido, aún teniendo el AUC de 0,824. Además la 
contribución de las variables cambia según el número de presencias y su distribución 
real en el territorio, como puede observarse para la precipitación del trimestre más 
cálido (BIO18). Esta variable contribuye un 7,3% en el modelo bibliográfico, frente a 





 El Cardenillo (T. ballus) es un licénido que se alimenta de una amplia serie de 
leguminosas en Andalucía (García-Barros et al., 2013, Obregón & Prunier, 2014), pero 
que puede funcionar como localmente monófaga tal como ocurre en Sierra Morena 
sobre E. baetica, consumiendo sus flores en los 2 primeros estadios y las semillas 
dentro de los frutos vaina en las restantes 3 fases de desarrollo. Además, en Andalucía 
se puede realizar un amplio listado de plantas nutricias en las que se han observado 
orugas o hembras ovopositando. Así, en pastizales nitrófilos de Sierra Morena oviposita 
sobre las herbáceas M. minima, B. pelecinus, Vicia sp. y T. tetraphyllum; en enclaves 
ruderales sobre M. polymorpha en la campiña del valle del Guadalquivir y en pastizales 
terofíticos sobre suelo calcáreo en T. cherleri y A. glaux. En matorrales basófilos en la 
Sierra Norte de Sevilla hemos observado hembras ovopositando en D. pentaphyllum, 
única planta no herbácea, localizada en Andalucía como planta nutricia. En la 
bibliografía se citan otras plantas herbáceas silvestres como M. trunculata, Hippocrepis 
unisiliquosa, Onobrychis caput-gallii, Lotus ornithopodioides, (Nel, 1984), L. hispidus 
y M. turbinata, (García-Barros et al., 2013, Obregón & Prunier, 2014), perennes como 
D. hirsutum (Kan et al., 2009) o cultivadas como L. culinaris (Martín-Cano et al., 2009). 
De todas estas plantas consumen las flores y frutos desarrollados, siendo estas partes las 
más nutritivas y ricas en proteínas, así como menores concentraciones de tóxicos 
(Mattson, 1980). 
 Su relación con hormigas es facultativa y laxa y no es frecuente localizar orugas 
atendidas por hormigas en E. baetica. La dificultad de entrar en los frutos y la seda que 
tejen las orugas de T. ballus en el agujero de entrada para protegerse de los parasitoides 
hacen que la interacción mutualista con hormigas no sea fácilmente observable. En 
orugas que se alimentan de flores y frutos de M. minima y M. polymorpha o B. 
pelecinus pueden observarse más frecuentemente atendidas por hormigas. Hasta el 
momento se han citado las especies de hormigas T. nigerrimum, L. grandis, I. subrufa, 
C. sordidula, C. auberti y Plagiolepis pigmaea (Kan et al., 2004, Obregón & Gil, 2011, 
García-Barros et al., 2013, Obregón et al., 2015). 
 Respecto a las interacciones antagónicas de parasitismo, los parasitoides 
identificados en los muestreos de campo corresponden a dos especies C. astarches 
(Hymenoptera, Braconidae) y A. confinis (Diptera, Tachinidae). El parasitoide C. 
astrarches, ha sido descrito anteriormente para los hospedadores Cupido minimus, 
Aricia cramera, A. artaxerxes montensis y Polyommatus thersites (Shaw et al., 2009). 
Además, en Shaw et al. (2009) se cita C. inducta como parasitoide habitual de T. ballus. 
Aunque esta especie ha sido localizada parasitando orugas de L. pirithous y Zizeeria 
knysna en el área de estudio (Obregón et al., 2015), no se han capturado ninguna oruga 
de T. ballus parasitada por esta especie. 
 En Andalucía la especie se encuentra bien distribuida y es frecuente en casi todo 




de Andalucía (n=326). Con estos valores de presencia podría considerarse que T. ballus 
es una especie frecuente, cuya distribución real ha estado siempre infravalorada. 
 El modelo de nicho ambiental (inéditas+bibliográficas) se ajusta bien a lo 
esperado, con un AUC de 0,798 y un valor de sensibilidad de 0,795 (ETSS=0,407). La 
precipitación del trimestre más cálido (BIO18) y la precipitación anual (BIO12) son las 
dos variables que, según el modelo de nicho ambiental, explican la distribución de la 
especie en el territorio estudiado (63,2 %). Las variables radiación solar y altitud tienen 
un peso importante en el modelo, con un 9,9 y 9,3 % respectivamente. 
 Los modelos dependen estrechamente de las localidades de presencia (variable 
dependiente) (Obregón et al., 2014; Fernández et al., 2015). Como puede observarse a 
partir de los resultados obtenidos en los mapas binarios (umbral ETSS), una falta de 
prospección puede modificar los resultados de la modelización en un territorio. El ajuste 
de predicción del modelo será menor para aquellas especies frecuentes que pueden 
ocupar una amplia serie de hábitats y con un rango amplio de nicho ecológico, en contra 
de lo que ocurre con especies más estenoicas (Obregón et al., 2014; 2015 a; b).  Esto se 
pone de manifiesto al testar los modelos para las diferentes situaciones estudiadas (sólo 
bibliográficas, sólo inéditas y bibliográficas e inéditas conjuntamente). El modelo 
realizado exclusivamente con las citas bibliográficas hasta la fecha, tan solo es capaz de 
discriminar el 28,9% (ETSS=0,451; n=255) de las presencias reales que se aportan en 
este trabajo. Es por ello que es importante realizar un intenso trabajo de campo previo 
para localizar el máximo de presencias posibles para que la modelización se ajuste bien 
al territorio estudiado, especialmente en especies con una gran plasticidad ecológica.
 El tercio central de Andalucía (Córdoba, mitad este de Sevilla y norte de 
Málaga), es el territorio potencialmente óptimo para la especie. Por el contrario el Este 
de Andalucía (este de Granada y Jaén y Almería completa) se encuentra en el límite de 
condiciones para la especie, al igual que ocurre con las zonas de marisma y cultivos en 
regadío de la desembocadura del Guadalquivir y el Oeste de Huelva. En cambio, Sierra 
Morena central y las Sierras Béticas de Cádiz, Málaga y Oeste de Jaén y Granada 
pueden considerarse las mejores áreas potenciales para T. ballus, junto a las zonas 
costeras de las provincias de Cádiz y Málaga y el subsector Aljíbico gaditano.  
 Un modelo de distribución debe tenerse en cuenta como una herramienta para la 
gestión de las áreas favorables para la especie, especialmente para incidir en la 
protección de los hábitats óptimos, que en el caso de T. ballus, sería sobre los pastizales 
y áreas cultivadas. Según Van Swaay et al., (2010), el estatus actual de T. ballus en 
Europa es de preocupación menor. No obstante, consideramos que las poblaciones de 
Andalucía  asociadas al Valle del Guadalquivir se han visto seriamente afectadas por la 
intensificación de la agricultura (p. ej. escasez de técnicas de barbecho, eliminación de 
los bordes de cultivos, uso indiscriminado de herbicidas e insecticidas, etc.) al igual que 
en las zonas costeras por el avance urbanístico y planificación paisajística en las últimas 
dos décadas. En García-Barros et al., (2014), sólo se consideran vulnerables las 
poblaciones cercanas a núcleos urbanos. Respecto a los ropalóceros ibéricos, en 




mariposas durante la dos últimas décadas, hecho que también se ha constatado en otros 
países como en Reino Unido (Thomas et al., 2004).  
 Respecto a su probable respuesta frente al cambio climático, Settele et al., 2008, 
considera T. ballus una especie HHHR (Extremely high risk from climate change), pues 
se esperaría que un escenario drástico de cambio climático su distribución se redujera en 
más de un 95% del territorio a final del siglo XXI, aceptando la asunción de que la 
especie presenta una escasa capacidad dispersiva. A partir de estos resultados, la 
distribución de la especie quedaría restringida a la costa atlántica de Galicia y el 
Algarve y a algunas localidades del levante ibérico entre Murcia y Alicante. En 
principio la distribución real base sobre la que se realizó esta modelización estaba muy 
infravalorada, estando T. ballus más ampliamente distribuida de lo que se había 
estimado. Además, la escala de cuadrícula de 50x50 km2 es demasiado amplia para 
obtener unos resultados extrapolables al resto del territorio ibérico.  
 Según nuestros resultados, en un escenario de cambio climático (A2A; final de 
Siglo XXI), la pérdida de hábitat favorable en Andalucía se reduciría en un 60,5%, con 
un máximo de un 84,4% en el Valle del Guadalquivir. En cambio, el área de nuevo 
hábitat óptimo para la especie ascendería a un 26,1%, lo que supondría un 9% del 
territorio de Andalucía. 
 En cuanto a su conservación, es de gran importancia mantener los desbroces de 
matorral y la presión de pastoreo en los pastizales de Sierra donde habita. En los rodales 
de E. baetica en Sierra Morena, la especie puede desaparecer en una localidad concreta  
debido a los procesos de sucesión de las comunidades vegetales en la que se encuentre 
ese hábitat, reapareciendo por colonización cuando la perturbación vuelva a ocurrir. En 
las zonas de campiña, mantener parches de pastizal sin cultivar y bordes de caminos con 
herbazales anuales y una presión de herbivoría moderada son de gran importancia para 
la conservación de la especie, que posee una buena capacidad de vuelo, y es una buena 
colonizadora. Durante la fase larvaria o de crisálida son muy vulnerables a los procesos 
estocásticos como los incendios o los desbroces durante el periodo fenológico 
primaveral. Su hibernación en fase de pupa y su posibilidad de permanecer en esta fase 
de dormancia más de una temporada, puede ser una estrategia para evitar las 























Biología, ecología y modelo de distribución de las especies del género 
Pseudophilotes Beuret, 1958 en Andalucía (Sur de España) 
(Lepidoptera: Lycaenidae) 
 
En SHILAP Revta. lepid., 42 (168), 




 En el presente trabajo se aportan nuevos detalles del ciclo biológico de 
Pseudophilotes abencerragus (Pierret, 1837) y P. panoptes (Hübner, [1813]) así como 
nuevos datos sobre su distribución espacial en Andalucía (sur de España). Su 
distribución más probable en esta área geográfica es analizada usando el Modelo de 
Distribución de Especies (SDM) con MaxEnt, con el que se obtienen unos valores de 
AUC de 0,76 y 0,84 respectivamente, que se consideran aceptables. Los valores de 
sensibilidad confirman la bondad de los modelos. La altitud y pendiente del biotopo, 
junto a la presencia de las plantas nutricias condicionan fundamentalmente la presencia 
de estas especies en el sur de España.  
 
INTRODUCCIÓN  
 El género Pseudophilotes Beuret, 1958 incluye ocho especies distintas, 
distribuidas por Europa, Asia y norte de África: P. abencerragus (Pierret, 1837), P. 
panoptes (Hübner, [1813]), P. baton (Bergsträsser, 1779), P. barbagiae De Prins & 
Poorten, 1982, P. bavius (Eversmann, 1832), P. panope (Eversmann, 1851), P. sinaicus 
Nakamura, 1975 y P. vicrama (Moore, 1865). Tan sólo las tres primeras especies 
aparecen en la Península Ibérica. Las dos especies estudiadas en este trabajo son las que 
aparecen en Andalucía (España): P. panoptes y P. abencerragus. De ellas sólo se 
encuentran publicados algunos datos genéricos sobre su biología y ecología en obras 
recopilatorias sobre lepidópteros diurnos (Higgins & Riley, 1975; Mattoni, 1980; 
Tolman & Lewington, 1997; Fernández-Rubio, 1991; Gómez-Aizpurúa, 2005), sin que 
conozcamos ningún trabajo específico sobre estos dos licénidos.  
 P. panoptes es endémico de la Península Ibérica (España y Portugal), mientras 




norte del continente africano (Marruecos, Túnez y Argelia) (Mattoni, 1980; Tolman & 
Lewington, 1997). Son especies univoltinas con un corto periodo de vuelo. Ambas 
especies aparecen frecuentemente en Andalucía formando colonias aisladas y 
generalmente de pequeño tamaño poblacional, por lo que son especialmente sensibles a 
las alteraciones antrópicas del hábitat. La persistencia de las poblaciones de las especies 
de Pseudophilotes dependen estrechamente de un intenso manejo ganadero o cinegético 
del suelo (Mattoni, 1980). Por ejemplo P. baton, otra de las especies europeas del 
género, no presente en Andalucía, requiere hábitats manejados sin matorral de gran 
porte ni arbolado y con afloramientos rocosos (Konvicka et al., 2008; Väisänen et al., 
1994). Esto ocurre, en mayor o menor medida, con el resto de especies del género, 
como las especies estudiadas, cuyas plantas nutricias se localizan en zonas de matorral 
bajo intensamente pastoreadas. Posiblemente su restringida distribución actual sea 
consecuencia del manejo antrópico de bosques y pastizales durante los últimos siglos. 
La distribución restringida y fragmentada de sus plantas nutricias, unida a su escasa 
capacidad de dispersión, dificulta la localización y colonización de nuevos fragmentos. 
Esta distribución fragmentada en pequeñas colonias dificulta su localización y 
cartografía, por lo que es interesante en estos casos recurrir a modelos de distribución 
para aproximarnos a su distribución potencial, así como para proponer eventuales 
medidas para su conservación.  
 En la actualidad, la distribución real y precisa de la mayoría de especies de seres 
vivos sigue siendo una incógnita. Los mapas de distribución de muchas especies de 
mariposas se basan principalmente en datos publicados complementados con datos de 
ejemplares de museos y colecciones, reflejando, en gran medida, las áreas de 
distribución de sus investigadores (Margalef, 1974) o las áreas tradicionalmente más 
prospectadas por los entomólogos (Templado, 1983). En la última década es cuando 
comienza a recopilarse toda la información disponible, tanto bibliográfica como de 
colecciones públicas y privadas, para la elaboración de atlas de mariposas, 
aproximándonos en gran medida a la distribución real de nuestra fauna de lepidópteros. 
García-Barros et al. (2004), publican un atlas con los mapas de distribución 
actualizados y basados en una extensa revisión de datos de ejemplares conservados en 
museos y colecciones, así como de datos recopilados de trabajos científicos. Este atlas 
es, sin duda, el primer trabajo de recopilación integral de la fauna de mariposas ibéricas 
y baleáricas utilizando cuadrículas UTM. Sin embargo, debido a la desigual prospección 
de distintas regiones de la península y a que los autores no pudieron acceder a todas las 
colecciones existentes en el país, este atlas no refleja bien la realidad para algunas 
especies en Andalucía. En cualquier caso, este trabajo constituye la base fundamental a 
partir de la cual se pueden realizar sucesivas actualizaciones que tengan en cuenta los 
trabajos científicos publicados con posterioridad a la aparición del atlas.  
 La distribución real de una especie, en sentido estricto, es consecuencia del 
ambiente físico o biótico, (clima, altitud, litología) y las interacciones de esa especie con 
el medio y con otras especies (herbivoría, depredación, parasitismo, mutualismo, etc.) 
(Lomolino et al., 2006). Por ello, la metodología para analizar la distribución geográfica 
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de las especies está cambiando, reivindicándose un gran interés en conocer, la 
distribución de las especies de un territorio concreto a una escala lo más detallada 
posible, lo que requeriría de mucho tiempo y esfuerzo de muestreo.  
 Actualmente, el desarrollo de modelos para predecir la distribución de muchas 
especies es una herramienta muy válida para el estudio de la distribución de las mismas 
y para establecer planes de conservación (Franklin, 1995; Spellerberg & Sawyer, 1999; 
Guisan & Zimmermann, 2000; Austin, 2002; Leshmann & Overton, 2002; Waldhardt et 
al., 2004). En este sentido, los modelos de distribución de especies (SDM) son una 
magnífica herramienta ecológica para conocer aquellos enclaves potencialmente 
susceptibles de albergar una especie concreta (Drake & Bossenbroek, 2009) o incluso 
para predecir a tiempo cuál será su distribución futura como consecuencia de los efectos 
del cambio climático (Thuiller, 2003; Parmesan, 2006; Romo et al., 2013). El uso de 
modelos permite conocer una aproximación a la distribución geográfica potencial actual 
de una especie en condiciones conocidas, así como predecir su distribución más 
probable ante distintos escenarios de cambio global (Romo et al., 2013). Estos modelos 
son especialmente útiles en el caso de especies cuya distribución actual es poco 
conocida o bien es un mero reflejo de las áreas más intensamente muestreadas por los 
investigadores. Los modelos de distribución cuantifican la probabilidad de ocurrencia 
de una especie a partir de las localidades en que se conoce que dicha especie está 
presente y en función de un conjunto de variables ambientales (Estrada, 2008). La 
fiabilidad y el valor predictivo del modelo dependen en gran medida de la selección 
acertada de aquellas variables que deben ser las más determinantes para explicar la 
variabilidad ambiental del área donde aparece la especie que pretendemos estudiar 
(Loiselle et al., 2008; Soria-Auza et al., 2010). No obstante, los modelos de distribución 
no son más que el paso inicial en el estudio ecológico de una especie. Nos muestran una 
aproximación de aquellas localidades con mayor probabilidad de ocurrencia de unas 
condiciones óptimas para cada especie estudiada y son, por tanto, una herramienta muy 
útil para actuaciones de conservación.  
 Muchos de los métodos de modelado de distribución actual funcionan muy bien 
con tamaños de muestra pequeños (Wisz et al., 2008) y son, por tanto, válidos para 
predecir con exactitud la distribución de hábitats adecuados para especies amenazadas o 
en peligro de extinción de las que se dispone de un limitado número de datos de 
presencia. Por otro lado, estos modelos son sensibles a la variabilidad de los predictores 
ambientales del área de estudio y al grado de especialización de la especie en el uso del 
hábitat (Rodda et al., 2011). Uno de los modelos de especies basados en datos de 
presencia más consistentes es MaxEnt (Phillips et al., 2006; Phillips & Dudik, 2008). 
Entre otros programas que modelan la distribución de especies (SDM), MaxEnt permite 
predecir aquellos hábitats más propicios para una especie en la actualidad y en el futuro, 
aunque el número de muestras sea muy bajo. Por ello, en este trabajo se ha escogido el 
método de máxima entropía (MaxEnt) para los modelos de nicho ecológico. Con este 




aproximación al modelo de distribución potencial (Kumar & Stohlgren, 2009), aplicable 
a las especies estudiadas del género Pseudophilotes existentes en Andalucía.  
MATERIAL Y MÉTODOS  
Área de estudio  
 El territorio de la comunidad autónoma andaluza presenta una superficie 
superior a 87.000 km2. En él existen básicamente dos formaciones montañosas: Sierra 
Morena, al Norte y el Sistema Bético (Subbético y Penibético) al Sur, separados ambos 
por el extenso valle fluvial, del río Guadalquivir. Estas cadenas montañosas presentan 
enclaves con microclimas y otras condiciones propicios para albergar un buen número 
de especies de distribución restringida en la Península Ibérica.  
Biología y ecología de las especies  
 Durante los años 2004 a 2012 se han realizado numerosas prospecciones por 
diversos enclaves de Andalucía, centradas básicamente en las Sierras Béticas desde 
Sierra de Grazalema (Cádiz) hasta Sierra de Segura (Jaén), así como en el sector central 
de Sierra Morena. En estas prospecciones se han localizado mediante GPS todas las 
colonias aparecidas de estos licénidos y se han realizado observaciones tanto de los 
imagos como de las fases preimaginales. Además, se han identificado las plantas 
nutricias y criado en cautividad sus larvas, anotando cualquier dato que pudiera resultar 
interesante. Además, durante los días 29 y 30 del mes de mayo de 2012 se capturaron en 
varias localidades de Sierra Morena un total de 28 orugas de P. abencerragus en su 
última fase de desarrollo (Véase anexo fotográfico).  
 En esta última fase son más sencillas de capturar, puesto que las orugas neonatas 
de la primera y segunda fases (L2) son de un tamaño muy reducido y de difícil 
localización, pues permanecen dentro de las flores de la planta nutricia Cleonia 
lusitanica. Estas fueron criadas en cautividad en dos lotes en recipientes de plástico de 
dimensiones 20 x 10 x 4 cm (largo x ancho x alto) aportando alimento “ad libitum” 
fresco a diario, sobre todo con especial énfasis en que las inflorescencias contengan un 
buen número de flores en buen estado. Con estas orugas y las crisálidas resultantes se 
pudo estimar la tasa de parasitismo que aparecía en esa localidad. Los parasitoides 
fueron conservados en tubos de 5 ml en alcohol, diluido al 70%, y enviados al Dr. M.R. 
Shaw, del National Museums of Scotland, en Edimburgo (Escocia, Gran Bretaña) para 
su identificación.  
Mapa de distribución actual  
 Para la realización de los mapas de distribución se han utilizado los datos 
bibliográficos recopilados en el “Atlas de las Mariposas Diurnas de la Península Ibérica” 
(García-Barros et al., 2004), más los procedentes de las colecciones de los autores y de 
nuestras prospecciones citadas más arriba realizadas entre 2004 y 2012.  
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 Los mapas de distribución fueron generados con el programa ArcGis 10.0 (ESRI, 
Redlands, CA.) con una resolución de 10 x 10 km (cuadrículas UTM). Los mapas 
elaborados se basan, por tanto, en la compilación de información ya publicada por otros 
autores (García-Barros et al., 2004) actualizada con los nuevos datos de nuestro trabajo.  
Modelo de distribución potencial  
 Para la elaboración de los modelos de distribución espacial de estas dos especies 
de Pseudophilotes en Andalucía hemos utilizado el método de Máxima Entropía, 
mediante el programa de libre acceso MaxEnt versión 3.3.3 (disponible en 
http://www.cs.princeton.edu/~schapire/MaxEnt/). Este programa calcula la distribución 
más probable para una especie seleccionada (Phillips et al., 2006), donde la presencia de 
la especie es la variable dependiente y como predictores o variables independientes se 
utilizaron los datos Bioclimáticos, Altitud, Pendiente, Orientación, Litología y Presencia 
de planta nutricia en cada una de las cuadrículas analizadas. Este modelo se basa en el 
principio de máxima entropía, que indica que la mejor predicción disponible de la 
distribución es aquella que maximiza la entropía de la información de entrada y la salida 
es el nicho que la especie ocupa (Phillips et al., 2006). Por lo general, la variable de 
entrada es, en realidad, una serie de variables ambientales y la variable de salida o nicho 
se define en términos de estas variables ambientales. El potencial de distribución de la 
especie analizada se define en función de estas variables ambientales, que se 
corresponden con los datos de ocurrencia de las especies estudiadas (Anderson et al., 
2003).  
 Para la evaluación de la capacidad de predicción del modelo hemos utilizado el 
valor del AUC (área bajo la curva) que nos indica la capacidad discriminatoria del 
modelo (Pearce & Ferrier, 2000; Romo et al., 2013). Un valor superior a 0.7 se ajusta a 
un modelo con suficiente precisión (Newbold et al., 2009).  
 Las variables ambientales utilizadas para este trabajo, fueron obtenidas a partir 
de WorldClim con una resolución de 5 arc-min (aprox. 10 km.). La combinación de la 
temperatura y la precipitación, permite obtener variables biológicamente más 
significativas, que son las denominadas “variables bioclimáticas”. Con las 19 variables 
bioclimáticas disponibles en WorldClim, realizamos un test de correlación de Spearman 
para descartar aquellas variables que estuvieran fuertemente correlacionadas, r = 0,8 
(Elith et al., 2002). Entre las variables que mostraron una correlación inferior (r < 0,8), 
se eligieron aquellas que se considera que pueden afectar en mayor medida a la 
distribución de nuestras especies, según los conocimientos previos sobre sus 
requerimientos ecológicos y ambientales en el territorio andaluz (véase Tabla I). No se 
han considerado, por tanto, el resto de variables que se encontraban altamente 
correlacionadas.  
 Las variables topográficas como elevación, pendiente y orientación de las 
laderas han sido obtenidas del modelo digital de elevaciones (M.D.E.). Su resolución 
espacial es de 30 m. La pendiente, en grados, fue calculada usando el “Spatial Analyst 




de Andalucía (MLA), editado por la Consejería de Medio Ambiente de la Junta de 
Andalucía en 2005. La resolución del mapa es de 1:400.000. La pendiente y la 
orientación se obtuvieron de los valores medios de todos los puntos con datos de 
presencia de las especies incluidos en cada cuadrícula de 10 x 10 km.  
 Además, debido a la estrecha relación existente entre estos licénidos y las 
plantas nutricias de las que dependen sus larvas, se han elaborado unos mapas de 
presencia de estas especies de plantas, a partir de la base de datos del Global 
Biodiversity Information (GBIF, 2010).  
 Del conjunto de variables predictoras disponibles para la elaboración del modelo 
se han seleccionado aquellas que, a nuestro juicio, tienen un mayor poder predictivo en 
función de los requerimientos ambientales y el ciclo biológico de las especies 
consideradas (Tabla I).  
Tabla I.- Variables analizadas 
 
Variable analizada Abreviación Referencia Unidades 
Temperatura media anual BIO1 Worldclim ºC 
Media de temperatura del 
trimestre más cálido 
BIO10 Worldclim ºC 
Media de temperatura del 
trimestre más frío 
BIO11 Worldclim ºC 
Precipitación anual BIO12 Worldclim mm. 
Precipitación del trimestre 
más frío 
BIO19 Worldclim mm. 
Altitud ALT 
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 Para relacionar las especies de licénidos con las plantas nutricias de sus larvas 
hemos realizado un mapa de potencialidad a partir del mapa de litologías de Andalucía. 
Mediante tres valores (0, 1 y 2) se ha categorizado la potencialidad de los hábitats en 
relación a la acidez de los suelos.  
Valor 0: aquellos hábitats no susceptibles de albergar a las especies o las plantas 
nutricias con las que se asocian por ser suelos de naturaleza ácida.  
Valor 1: aquellos hábitats susceptibles de albergar a las especies o las plantas nutricias 
con las que se asocian. Corresponden con suelos más básicos desarrollados sobre 
materiales margosos y arcillosos del valle del Guadalquivir.  
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Valor 2: aquellos hábitats muy susceptibles de albergar a las especies o las plantas 
nutricias con las que se asocian por ser de naturaleza francamente básica.  
 Para el manejo de los datos, se ha obtenido el porcentaje del suelo que 
corresponde con un valor 0, 1 ó 2 en cada cuadrícula de 10 x 10 km.  
 La relación de herbivoría entre la mariposa y la planta es una interacción 
obligada, en la que el insecto fitófago es el consumidor primario de este recurso (JANZ 
et al., 2001). Los Pseudophilotes presentan un alto grado de especificidad con su planta 
nutricia, sobre todo en P. abencerragus. En cambio, P. panoptes puede utilizar varias 
especies del género Thymus, aunque localmente presente una alta especificidad por una 
única especie.  
 Las especies de plantas utilizadas como variables categóricas (presencia-
ausencia) fueron:  
-Cleonia lusitanica  
-Thymus spp. Incluidas las especies: T. zygis, T. baeticus, T. granatensis, T. 
orospedanus y T. mastichina.  
 Las cuadrículas de presencia de estas plantas nutricias corresponden con datos 
aportados por los autores y datos de herbarios y trabajos publicados obtenidos del 
proyecto Anthos (Fundación Biodiversidad - Real Jardín Botánico, CSIC) y del “Global 
Biodiversity Information Facility” (GBIF).  
RESULTADOS  
Biología y ecología de las especies estudiadas  
 Las especies de Pseudophilotes estudiadas, presentan cierta complicación en su 
identificación, siendo, en muchos casos, necesaria la captura y observación directa del 
ejemplar por un experto. Existen algunas diferencias fácilmente detectables para poder 
discriminar entre las dos especies. En aquellos ejemplares que están en buen estado, 
pueden diferenciarse por la disposición del ajedrezado negro de las fimbrias, en las que 
las manchas son completas en el caso de P. panoptes o incompletas en forma de “T” en 
P. abencerragus. Además las lúnulas de P. panoptes presentan poca difusión del color 
naranja comparado con las de P. abencerragus, en la que son más patentes. Respecto al 
anverso, el color azul de los machos es visiblemente diferente, siendo más brillante en P. 
panoptes y de un color más azul ultramar en P. abencerragus. Además, en el anverso 
alar, el punto discal de P. abencerragus esta bordeado de unas escamas azul brillante, 
que lo diferencia del resto del azul alar, mientras que este borde está ausente en P. 
panoptes (Véase anexo fotográfico).  
 El solapamiento de la distribución de ambas especies en Andalucía es alto, por 
lo que ocasionalmente no es fácil diferenciar sus poblaciones. En este trabajo se han 




identificación. Respecto a las citas bibliográficas, no podemos asegurar la fiabilidad de 
todas ellas, asumiendo que pudiera haber algunos errores de identificación. No obstante, 
algunas de las cuadrículas que aparecen en la bibliografía también fueron visitadas y la 
presencia de las especies confirmada.  
Pseudophilotes abencerragus (Pierret, 1837)  
 Se trata de una especie univoltina con un período de vuelo muy corto que va 
desde abril a mayo, con un pico de abundancia en la primera semana de mayo. Los 
huevos, de color azul celeste, son depositados individualmente en el envés de las hojas 
de su planta nutricia, C. lusitanica. En los primeros días las larvas, consumen parte de la 
cutícula de la hoja, pasando rápidamente a alimentarse de las flores, permaneciendo 
durante el resto de la fase larvaria en el interior de las mismas. Su cría en cautividad “ex 
ovo” resulta complicada, pues las orugas neonatas necesitan consumir flores siempre 
frescas y un ambiente muy soleado en sus primeras fases. A partir del segundo estadio, 
pueden criarse en cautividad con cierta facilidad. Las larvas son policromáticas, que van 
desde el verde al rosado con una gran diversidad de combinaciones. Estiva e hiberna en 
fase de crisálida.  
 En la Península Ibérica es monófaga sobre la lamiácea C. lusitanica (Munguira 
et al., 1997; Obregón & Gil-T., 2011). Esta planta anual crece en pastizales xerófilos, 
sobre suelos básicos y está distribuida por gran parte del territorio peninsular. Esta 
labiada presenta aceites esenciales que le confieren cierta viscosidad, disminuyendo la 
palatabilidad para el ganado, lo que le da cierta ventaja competitiva sobre otras especies 
de plantas. Esto facilita su establecimiento y persistencia en zonas áridas y sometidas a 
una presión ganadera elevada, desapareciendo cuando cesa esta perturbación. En el 
norte de África, se han citado como plantas nutricias de P. abencerragus especies de los 
géneros Thymus y Salvia (Tolman & Lewington, 1997).  
 Es relativamente frecuente en las Sierras Béticas, donde habita en pastizales 
soleados con matorral disperso y casi siempre con afloramientos rocosos de naturaleza 
caliza y sujetos a una carga ganadera moderada o incluso alta, en contraposición a lo 
que comentan Olivares et al. (2011).  
 En Sierra Morena, esta especie es muy escasa y aparece en contadas localidades. 
En esta cadena montañosa, el hábitat característico parece estar influenciado 
fundamentalmente por la presencia de la planta nutricia. Las colonias conocidas en esta 
Sierra, dentro del término municipal de Córdoba, se encuentran asentadas en taludes de 
caminos, desprovistos totalmente de vegetación arbustiva y arbórea y siempre sobre la 
orla de calizas del Mioceno del borde sur de esta Sierra.  
 Recientemente se ha descrito por primera vez su asociación facultativa con 
hormigas de la especie Camponotus foreli (Obregón & Gil-T., 2011). Posteriormente, 
Álvarez et al. (2012) citan su relación mutualista con Plagiolepis pygmaea y 
Crematogaster auberti. Durante los muestreos realizados en mayo de 2012, se han 
localizado en Sierra Morena varias orugas atendidas por Plagiolepis schmitzii.  
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 Un porcentaje importante (53,6%) de las orugas de los últimos estadios 
capturadas en el campo estaban parasitadas por Cotesia astrarches (Braconidae). Las 
muestras de los parasitoides se encuentran depositadas en el National Museums of 
Scotland, en Edimburgo (Escocia, Gran Bretaña).  
Pseudophilotes panoptes (Hübner, [1813])  
 Es una especie de distribución exclusivamente ibérica. En Andalucía es 
especialmente frecuente en las Sierras béticas, aunque existen importantes colonias en la 
orla granítico-pizarrosa de Sierra Morena, tanto en Córdoba, como en Sevilla. Aparece 
en colonias aisladas sobre suelos arenosos, tanto del interior como costeros.  
 Es una especie univoltina que vuela entre los meses de abril y mayo, pudiéndose 
extender hasta junio en aquellas localidades por encima de los 1.500 m. Habita laderas 
soleadas, con matorral bajo de tomillos y lavándulas y con afloramientos rocosos. En 
muchas ocasiones estos enclaves están sometidos a una intensa presión ganadera, 
desarrollándose preferentemente sobre suelos calizos, donde se localizan la mayoría de 
sus plantas nutricias (preferentemente basófilas).  
 Sus plantas nutricias pertenecen al género Thymus. Ha sido citada sobre Thymus 
mastichina y T. zygis (Munguira et al., 1997). En las sierras de Cazorla y Segura se han 
localizado hembras ovopositando sobre T. orospedanus y en la Subbética cordobesa y 
Sierra de Alfacar sobre T. granatensis. En Sierra Morena y Sierra Madrona las colonias 
se asientan en zonas de matorral con T. mastichina. En otras sierras del sistema bético, 
consumen las flores y hojas de T. zygis ssp. gracilis. No se descarta que pueda consumir 
otras especies de tomillo como T. baeticus, incluso especies de otros géneros, como es 
el caso de Thymbra capitata por su proximidad taxonómica y presencia en algunos 
enclaves donde la especie se localiza.  
 Las orugas presentan una asociación mirmecófila facultativa laxa con hormigas 
de las especies Camponotus cruentatus (Muñoz-Sariot, 1995), C. piceus, Crematogaster 
auberti y Lasius grandis (Obregón & Gil-T., 2011). Hasta el momento no se ha descrito 
ningún parasitoide asociado a las fases preimaginales.  
Mapa de distribución actual  
 Una revisión exhaustiva de datos publicados en trabajos científicos sobre la 
distribución de las dos especies de mariposas en Andalucía ha reportado datos de 
presencia en un total de 75 cuadrículas UTM de 10 x 10 km. En este trabajo se han 
recopilado 114 localidades, lo que supone de 83 nuevas cuadrículas donde están 
presentes las especies estudiadas (71 para P. panoptes y 12 para P. abencerragus) (Figs. 






Modelo de distribución potencial  
 A partir del análisis de máxima entropía realizado con MaxEnt, se han obtenido 
los mapas de distribución potencial (Fig. 3 y 4), así como los resultados estadísticos de 
las variables, para las dos especies estudiadas (Tabla II).  
Tabla II.- Valores de AUC y parámetros binomiales obtenidos para los modelos de Maxent en 
para las dos especies analizadas. 
 
Especie AUC Umbral (ETSS) Sensibilidad 
P. abencerragus 0,76 0,385 0,6956 
P. panoptes 0,84 0,400 0,7946 
 
 Los valores de AUC obtenidos son de 0,76 y 0,84 respectivamente lo que supone 
una precisión aceptable para estos modelos, ya que superan el valor 0,7 estipulado para 
esta precisión (Pearce & Ferrier, 2000; Newbold et al. 2009).  
 Adicionalmente se ha realizado el cálculo de la “Sensibilidad” para ver la 
eficacia del modelo según Fielding & Bell (1997), fijando como umbral el valor del 
ETSS (Equal training sensitivity and specificity) obtenida con MaxEnt.  
Tabla II.- Contribuciones relativas (%) de las variables predictoras para los modelos de 
distribución generados con Maxent. Alt: Altitud, Ori: Orientación, Pen: Pendiente, Bio1: 
Temperatura media anual, Bio10: Temperatura media del trimestre más cálido, Bio11: 
Temperatura media del trimestre más frío, Bio12: Precipitación anual, Bio19: Precipitación del 
trimestre más frio, %Bas (2): Porcentaje de suelo de litología básica, categorización 2; %Aci 
(0): Porcentaje de suelo de litología ácida, categorización 0; %Neu (1): Porcentaje de suelo de 









Alt 35,63 48,01 
Ori 0,29 0,56 
Pen 9,52 10,85 
Planta 
nutricia 
C.lus 23,97 - 
Thym - 27,04 
 
Litológicas 
%Bas (2) 17,48 0,53 
%Neu (1) 4,07 0,51 
%Aci (0) 0,81 1,17 
Climáticas 
Bio1 0,25 0,86 
Bio10 0,65 0,45 
Bio11 0,43 6,96 
Bio12 3,30 1,67 
Bio19 3,54 1,33 
 




 La distribución conocida de una especie es, en la mayoría de los casos, 
incompleta en comparación con la distribución real de la misma. El elevado coste y 
esfuerzo para muestrear mariposas a una escala espacial fina, hace que cada vez sea de 
mayor utilidad la aplicación de modelos para determinar los posibles enclaves donde la 
especie objeto de estudio pudiera estar presente (Heikkinen et al., 2007; Gutiérrez-Illán 
et al., 2010). Estas áreas “potenciales” son muy útiles para el desarrollo de políticas de 
conservación, para la protección de las especies o de los hábitats a los que se asocian.  
 Entre los nuevos datos aportados en este trabajo cabe destacar los relacionados 
con la relación mirmecófila facultativa de P. abencerragus con el formícido P. schmitzii. 
El parasitoide identificado, Cotesia astrarches, es citado por primera vez para este 
hospedador. Según Shaw et al. (2009) esta especie parasita además a los licénidos: 
Cupido minimus, Aricia agestis, A. artaxerxes y Polyommatus thersites. En este caso, es 
el primer registro de parasitismo de este bracónido a una especie de otra subtribu 
diferente a la Polyommatina y Cupidina. También se citan por primera vez como plantas 
nutricias de P. panoptes en Andalucía: Thymus orospedanus y T. granatensis.  
 Con este trabajo se ha puesto de manifiesto un gran número de localidades 
nuevas para las especies estudiadas, que suponen una importante adición para mejorar 
sustancialmente los mapas de distribución conocida de dichas especies. El elevado 
número de horas invertidas de campo y el aporte de valiosos datos no publicados, ha 
aumentado considerablemente el conocimiento de la superficie ocupada por estas 
especies, mejorando a su vez el valor de los modelos de distribución potencial 
elaborados en este trabajo. Si analizamos los nuevos datos de localidades ocupadas 
(cuadrículas UTM de 10 x 10 km), observamos cómo con este trabajo se amplían en 12 
las cuadrículas de P. abencerragus (34% más) y 71 para P. panoptes (177% más).  
 El patrón de distribución de las dos especies en la geografía andaluza sugiere 
una tendencia a la agregación, tal como se puede observar en los mapas de distribución 
conocida, con preferencias por zonas montañosas de las cordilleras Béticas (Sistemas 
Subbéticos y Penibéticos). La dominancia de los suelos calizos en estas sierras aumenta 
la probabilidad de presencia de las plantas nutricias, de las que dependen. Además, las 
notables diferencias en el régimen de pluviometría, en contraposición con las zonas 
costeras, valles o campiñas, la reducción de la insolación y temperaturas altas extremas 
en los meses de mayor vulnerabilidad, hacen a estas localidades más favorables para la 
presencia de estos licénidos. Con estas premisas y conocimientos previos de los 
requerimientos ecológicos de estas mariposas hemos procedido a realizar los modelos 
predictivos de distribución, así como un análisis de las contribuciones de cada una de 
las variables utilizadas como predictores.  
 Los modelos de distribución de las especies estudiadas pueden considerarse que 
presentan una buena precisión basándonos en los valores de AUC obtenidos (0,76 para 
P. abencerragus y 0,84 para P. panoptes), que superan el valor de 0,7 estipulado para 




sensibilidad obtenidos (0,69 y 0,79 respectivamente) confirman, igualmente, la bondad 
del modelo.  
 Los modelos predictivos para especies que son típicas de hábitats montañosos, 
están basados generalmente en factores topográficos (Fischer, 1990; Guisan et al., 1999; 
Gutiérrez-Illán et al., 2010). Además se ven afectados por factores climáticos como la 
precipitación y la temperatura (Martín & Gurrea, 1990) y humanos (Stefanescu et al., 
2004). En nuestros modelos puede confirmarse este hecho, con aportaciones al modelo 
entre un 35-48%. Para un escenario actual, las variables topográficas (altitud, pendiente 
y orientación) son las variables con mayor peso en el modelo. Combinadas, la altitud y 
pendiente pueden llegar a contribuir entre un 45 y un 60% al modelo (ver Tabla II). 
Dentro de las tres variables topográficas antes citadas, la orientación tiene muy poco 
peso en la construcción del modelo, no superando en ninguno de los casos el 0,6% de 
contribución.  
 Si analizamos los resultados de contribución de las variables climáticas 
observamos como presentan un menor peso, que las relacionadas con la orografía: 
Tanto en P. abencerragus como en P. panoptes, no superan el 10% de aportación al 
modelo. Esto es algo lógico si observamos la amplitud climatológica territorial donde 
pueden aparecer estas especies, que como se ha indicado aparecen desde el nivel del 
mar hasta los 1.700 m.s.n.m.  
 Las razones por las que se han escogido las 5 variables bioclimáticas: Bio1, 
Bio10, Bio11, Bio12 y Bio19 (ver Tabla I) de las 19 disponibles en Worldclim radican 
en la biología de las especies estudiadas. La hibernación o diapausa invernal es el 
momento de mayor vulnerabilidad frente a la deshidratación, congelación, ataque por 
parasitoides, depredadores o enfermedades. Ambas especies son univoltinas, por lo que 
tienen que pasar un elevado número de días (300 días aproximadamente) resguardadas, 
produciéndose la estivación y posterior hibernación en fase de crisálida. La fase adulta 
es realmente corta y se produce por un periodo de 3-4 semanas durante los meses de 
abril y mayo (incluso inicios de junio), en los que en nuestra región las condiciones de 
temperatura y precipitación no son extremas. Como consecuencia, durante los meses 
más cálidos, una serie continuada de días con temperaturas altas extremas pueden 
producir la deshidratación y muerte de las crisálidas. Por otra parte, en el trimestre más 
frío, un prolongado período de días con temperaturas bajas extremas podría producir la 
congelación de las crisálidas. Son estas dos situaciones climáticas los que pueden 
disminuir los efectivos de la siguiente generación. Las crisálidas de estas especies 
necesitan acumular una serie de horas de frío para que se estimule la emergencia del 
imago, como ha sido demostrado en estudios realizados con piéridos como Euchloe 
crameri (Templado, 1981; Retamosa et al., 1993) o Cupido lorquinii (Gil-T., 2002). Si 
los inviernos son suaves es posible que permanezcan un año más en diapausa para 
emerger al segundo año, lo que aumenta los riesgos de perecer en este periodo no 
reproductivo. Este hecho ha sido constatado por los autores con las especies Tomares 
ballus y Zegris eupheme. Por tanto, parece razonable elegir las variables de temperatura 
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mencionadas como determinantes del éxito y la abundancia de estas especies en las 
distintas cuadrículas.  
 La precipitación anual (Bio 12) es una variable que esperaríamos fuera de gran 
importancia para modelar la distribución de estas especies, ya que mantiene la humedad 
necesaria para el desarrollo de las orugas y la conservación de las fases preimaginales 
durante la diapausa. Además, se sabe que la pluviometría es un condicionante que afecta 
de forma directa a la calidad y desarrollo de las plantas nutricias. Así, un año 
extremadamente seco hace que el crecimiento de las plantas sea reducido o que 
florezcan con antelación y durante un período más corto, (Rodríguez et al., 1994) 
condicionando el tamaño y la supervivencia de las orugas. Igual resultado esperaríamos 
para las precipitaciones en el trimestre más frío (Bio19), que suelen coincidir en gran 
parte de Andalucía con las más intensas y pueden condicionar de forma importante 
tanto la supervivencia de las crisálidas invernantes como la calidad de las plantas 
nutricias de las orugas en la siguiente primavera. Sin embargo la aportación de estas 
variables al modelo son inferiores al 4%, muy inferior al obtenido en otros modelos para 
mariposas ibéricas, en los que las variables pluviométricas contribuían entre el 21 y el 
83% al modelo (Romo et al., 2013). Estas diferencias tienen que ver sin duda con que 
en nuestro modelo se utilizan otras variables (presencia de plantas nutricias, litología, 
etc.) además de las climáticas, por lo que estas últimas contribuyen en una menor 
proporción a la explicación del modelo.  
 Respecto a la litología, las especies estudiadas se distribuyen en Andalucía, 
principalmente, en las Sierras Béticas (Subbéticas y Penibéticas), en hábitats donde se 
localizan las plantas nutricias de las que dependen. C. lusitanica es una lamiácea 
preferentemente basófila y, al igual que, la mayoría de las especies de Thymus (tomillos) 
andaluces, se distribuyen también por las sierras Béticas, sobre suelos de carácter básico. 
Excepcionalmente encontramos a T. mastichina, que podría considerarse una especie 
indiferente edáfica, con gran representación en las zonas costeras arenosas del litoral 
occidental, Sierra Morena y suelos ácidos del territorio, similar a la subespecie sylvestris 
de T. zygis, mientras que la ssp. gracilis es estrictamente caliza (Blanca et al., 2011). 
Aun así, en la orla de litología ácida de Andalucía, son extremadamente escasas las 
colonias conocidas de ambas especies de Pseudophilotes. En el modelo se observa 
cómo el porcentaje de suelo básico tiene un importante peso, superior a un 10%, en el 
caso de que las orugas se alimenten de plantas predominantemente basófilas como C. 
lusitanica. En cambio para P. panoptes la variable litología no afecta sensiblemente a la 
distribución predicha por el modelo, probablemente porque sus plantas nutricias son 
relativamente indiferentes a la litología, por lo que, tanto la mariposa como su planta 
nutricia, se pueden localizar sobre suelos ácidos, tanto graníticos como pizarrosos en 
Sierra Morena y su entorno, o incluso en suelos arenosos en zonas próximas a la costa.  
 La localización de estos licénidos en sus hábitats implica necesariamente la 
presencia de sus plantas nutricias, debido a su estrecha dependencia de ellas. El alto 
grado de especificidad de las orugas de estas especies de mariposas en el uso de plantas 




podemos observar en los resultados, las variables de presencia de las plantas nutricias 
tienen una fuerte contribución a los modelos (23 a 27%). Cabe destacar el 27% de 
contribución de la presencia del género Thymus en el modelo de P. panoptes, o el 24% 
de contribución de la presencia de C. lusitanica en el modelo de P. abencerragus.  
 La distribución real conocida de ambas especies muestra un elevado grado de 
solapamiento en muchas cuadrículas. Este solapamiento espacial no implica que exista 
una competencia entre ambas especies, puesto que además de la especificidad de plantas 
nutricias la competencia por ellas está muy rara vez documentada entre larvas de 
mariposas. Aparentemente P. abencerragus soporta hábitats más perturbados que P. 
panoptes, posiblemente porque su planta nutricia puede desarrollarse en situaciones de 
mayor presión ganadera y sobre suelos nitrificados. Además la planta nutricia de P. 
abencerragus es un terofito anual, por lo que es más fácil que sus colonias perduren 
incluso después de los incendios, mientras que las poblaciones de P. panoptes 
establecidas sobre caméfitos del género Thymus, pueden tener mayor dificultad de 
regeneración tras eventuales incendios.  
 Los modelos de distribución potencial de especies son el paso inicial en el 
estudio ecológico de una especie. Estos nos aproximan a una visión general de aquellas 
localidades con mayor probabilidad de ocurrencia de una especie, ya que reúnen una 
serie de condiciones y recursos adecuados para la presencia de la especie estudiada. No 
obstante, se podrían considerar otras variables que pueden afectar a la distribución de 
las especies y entre las más importantes destacan las de carácter antrópico, es decir, la 
tipología e intensidad de usos del territorio como son la ganadería, la agricultura, el 
desarrollo urbanístico, los incendios, etc. Estas variables son difíciles de cuantificar, por 
lo que los modelos generados con las variables aquí consideradas tienen su máximo 
poder predictivo en aquellos hábitats en los que no existan perturbaciones antrópicas 
superpuestas y no consideradas aquí. No obstante, la presencia predicha para estas 
especies no implica su presencia real. La distribución fragmentada que pueden presentar 
estas especies sugiere que puede existir una dinámica de metapoblaciones, con 
extinciones y recolonizaciones de fragmentos de hábitats. Esta dinámica puede explicar 
que en un momento dado enclaves con hábitats favorables estén vacantes.  
 Aunque ninguna de las dos especies puede considerarse que esté en peligro, su 
distribución, en muchas ocasiones, aislada y su sensibilidad a la alteración del hábitat 
puede favorecer su posible desaparición. En este trabajo llama la atención la 
distribución de las colonias localizadas de P. abencerragus en Sierra Morena, donde la 
especie es realmente escasa y el grado de aislamiento es máximo, siendo complicado el 
intercambio de efectivos entre distintos fragmentos. Los mapas de distribución 
generados en este trabajo deberían tenerse en cuenta para futuras actuaciones de manejo 
y conservación, tanto de las especies como de sus hábitats, ya que, de lo contrario, 
algunas de ellas podrían ver reducidos sus efectivos e incluso llegar a desaparecer en un 
período no muy prolongado de tiempo. Este es el caso del endemismo ibero-marroquí P. 
abencerragus, en los que fenómenos estocásticos como incendios o el cambio de usos 
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Efectos del cambio climático sobre tres especies del género Cupido 
(Lepidoptera, Lycaenidae) con distribución y origen biogeográfico 
diferentes en Andalucía (sur de España)  
 
Animal Biodiversity and Conservation  




 El conocimiento de la distribución espacial de especies raras o amenazadas es un 
elemento clave para evaluar su estado de conservación a diferentes escalas geográficas y 
para desarrollar programas de conservación y recuperación. En este trabajo se revisa y 
actualiza la distribución de tres especies del género Cupido: C. carswelli, C. lorquinii, y 
C. osiris en Andalucía (Sur de España) que tienen diferente distribución y origen 
biogeográfico. C. carswelli es endémica del SE de España y se considera una especie 
vulnerable en el Libro Rojo de los invertebrados de Andalucía.  C. lorquinii es un 
endemismo ibero-marroquí, que ocupa aproximadamente la mitad meridional de la 
Península Ibérica. C. osiris, ampliamente distribuida por Europa central y Asia, tiene su 
límite sur de distribución en Andalucía. 
 Utilizando Maxent se ha modelizado las distribuciones potenciales de las tres 
especies en Andalucía, que resultaron estar condicionadas principalmente por  la 
presencia de sus plantas nutricias, la precipitación durante el  trimestre más cálido y la 
precipitación durante el trimestre más frío. Los valores obtenidos de AUC, sensibilidad 
y especificidad para los tres modelos fueron muy altos, confirmando la bondad de los 
modelos y su alto valor predictivo. Además se ha modelado las distribuciones 
potenciales futuras de las tres especies bajo un escenario de cambio climático, con un 
aumento de hábitat potencial para C. lorquinii y un notable declive para C. osiris y C. 
carswelli. Se analiza la relación con sus plantas nutricias, así como otros aspectos sobre 
la ecología de las especies. 
 
INTRODUCCIÓN 
 En el actual escenario de pérdida de biodiversidad, condicionado por el cambio 
global, hay un número creciente de especies amenazadas, además de un considerable 
número de especies que antes eran comunes y que han sufrido un marcado declive en 
los últimos años (Asher et al., 2001; Fox et al., 2011; PECBMS, 2012; Balmer et al., 
2013; Inger et al., 2015). Hay, por tanto, una necesidad apremiante de establecer 




(Balmford & Bond, 2005), así como de emprender planes de recuperación. Para ello, 
sería necesario evaluar con suficiente detalle el estado de las poblaciones de un gran 
número de especies, algo que resulta materialmente imposible.  
 En 1994 la UICN adoptó el nuevo sistema de clasificación para la lista roja de 
especies amenazadas, una herramienta de conservación ampliamente utilizada a nivel 
global, estatal y regional. A pesar de que se basa en criterios cuantitativos, la falta de 
datos de calidad sigue siendo un problema común, y hace que se consideren aceptables 
"métodos que involucran estimación, inferencia y proyección" (UICN, 2012). Entre los 
criterios establecidos se incluyen algunos relativos a la magnitud y cambios de la 
"extensión de presencia" y el "área de ocupación" de las especies. Sin embargo, los 
mapas de distribución convencionales son una mera aproximación viciada por 
extrapolaciones subjetivas motivadas en, muchos casos, por factores tan simples como 
la accesibilidad o el atractivo que presentan algunas zonas para los investigadores  
(Romo et al., 2006). En realidad, el conocimiento actual de la distribución de muchas 
especies sigue siendo impreciso e incompleto, generalmente basado en datos de 
colecciones que no han sido recopilados siguiendo procedimientos de muestreo 
estandarizados y que, por tanto, están sesgados espacialmente hacia áreas que han sido 
más intensamente prospectadas (Soberón et al., 1996; Hortal et al., 2008; Fernández & 
Nakamura, 2015). En este sentido, es destacable como el interior de Andalucía es una 
de las zonas españolas con menor densidad de registros de mariposas (Romo & García-
Barros, 2005).  
 Los modelos de distribución de especies (SDM) constituyen una potente 
herramienta para explotar este tipo de datos, ya que utilizados adecuadamente (Lobo et 
al., 2010; Kramer-Schadt et al., 2013; Merow et al., 2013), permiten estimar los 
principales requerimientos ambientales de las especies y proyectarlos geográficamente 
para obtener mapas de distribución potencial o de distribución real (Guisan et al., 2006; 
Drake & Bossenbroek, 2009), que predicen donde se encuentran las condiciones más 
adecuadas y donde es más probable que esté presente la especie (Merow et al., 2013). 
Más aún, utilizando las previsiones de los modelos de cambio climático del 
Intergovernmental Panel of Climate Change (IPCC, 2014), los modelos SDM también 
han sido utilizados para predecir la futura distribución potencial de distintas especies 
bajo los efectos del cambio climático (Thuiller, 2003, Parmesan, 2006), lo que puede 
contribuir a la detección de áreas sensibles y a mitigar los posibles efectos del cambio 
climático (Balmford & Bond, 2005), aunque este tipo de aplicación debe ser tomada con 
cautela (Merow et al., 2013). Todas estas razones junto con su aplicabilidad en la 
elaboración de planes de conservación (Waldhardt et al., 2004), explican que desde 
1990 el número de publicaciones científicas relacionadas con SDM haya ido creciendo 
exponencialmente, superando más de 2500 artículos en dos décadas (Lobo et al., 2010).  
 Uno de los algoritmos de modelización con menos restricciones y más 
consistentes es Maxent, que utiliza el principio de máxima entropía, relacionando datos 
de presencia de una especie con variables ambientales para estimar su nicho y predecir 
su distribución geográfica potencial (Phillips et al., 2006; Phillips & Dudik, 2008), 
incluso si los datos de presencia disponibles son escasos (Kumar & Stohlgren, 2009).  
 En el presente trabajo se  analiza la distribución actual de las tres especies del 
género Cupido (Schrank, 1801) presentes en Andalucía (sur de España): C. lorquinii, C. 
osiris  y C. carswelli, así como su distribución potencial actual y en un escenario de 




estudiados por Gil-T. (1998, 2002, 2003, 2006, 2008), Muñoz Sariot (2011) y Obregón 
(2011). 
 Estas tres especies están presentes en Andalucía (Sur de España), pero su 
distribución a escala más global es muy diferente. C. osiris presenta una distribución 
amplia, aunque fragmentada  por el sur y centro de  Europa hasta Asia central (López-
Vaamonde et al., 1994), siendo Andalucía el límite sur de su área de distribución en el 
continente. Esta distribución meridional de taxones de origen eurosiberiano es 
consecuencia de las migraciones norte-sur durante los periodos glaciares-interglaciares 
y de los refugios postglaciares de estos sistemas montañosos del sureste ibérico, hecho 
que ocurre con otras especies de Papilionoidea (Martín & Gurrea, 1990; Romo & García 
Barros, 2010; Obregón & Gil, 2015). 
 Por el contrario, C. lorquinii es un endemismo ibero-magrebí frecuente en el 
norte de África, que se distribuye en Europa sólo por la mitad sur peninsular, además de 
las montañas calizas del Rif en el norte de Marruecos y en Argelia (García-Barros et al., 
2013).  
 Finalmente, C. carswelli es el que presenta un rango geográfico más restringido 
de las tres especies incluidas en este estudio, ya que es endémico de los Sistemas 
Béticos del Noreste de Andalucía en las provincias de Granada, Jaén y Almería 
penetrando también  en Murcia. C. carswelli es considerado por algunos autores con 
rango de especie (Kudrna, 2002, Gil-T., 1998, 2003, 2006, 2008), aunque García-Barros 
et al. (2013) creen más prudente considerarla una subespecie de C. minimus. En el 
presente trabajo consideramos C. carswelli, como especie siguiendo a (Kudrna, 2002, 
Gil-T., 2003, 2006, Cuvelier & Tarrier, 2006) y a los estudios del DNA barcoding 
(COI), en el que concluyen que C. carswelli se diferencia a nivel de especie de C. 
minimus, aunque esta misma técnica no es capaz de discriminar entre C. carswelli y  C. 
lorquinii (Dincă et al., 2015).  C. carswelli está catalogada como especie vulnerable en 
el territorio andaluz según el Libro Rojo de los Invertebrados de Andalucía (Gil-T., 
2008). Este nivel de protección no ha sido extendido al ámbito nacional al ser 
considerado por algunos autores (García-Barros et al., 2013) una subespecie de C. 
minimus (especie de amplia distribución europea). 
 En Andalucía las tres especies se distribuyen formando poblaciones locales 
aisladas y generalmente de pequeño tamaño, como es habitual en especies que están 
respectivamente en sus límites sur (C. osiris) y norte (C. lorquinii) de sus respectivas 
áreas de distribución o son endémicas de distribución muy restringida (C. carswelli) lo 
que unido a su corto periodo vuelo y a su escasa capacidad de dispersión hace que sean 
difíciles de localizar. La modelización  de sus distribuciones potenciales es, por tanto, 
especialmente útil, ya que permite  predecir la localización de enclaves que reúnen 
condiciones y recursos necesarios para su presencia y, por tanto, delimitar las zonas 
prioritarias de actuación para su conservación.  
 Por otra parte, el cambio climático es un hecho incontestable y sus efectos en la 
distribución de los organismos y en particular de las mariposas han sido ya demostrados 
(Parmesan & Yohe, 2003, Gutierrez-Illán et al., 2010). Los efectos del cambio climático 
según los modelos del IPCC (2014) incidirán en todas las especies, pero ejercerán un 
efecto aún mayor sobre aquellas especies amenazadas y con una capacidad de 
dispersión muy limitada (Hoyle & James, 2005). Esta subida de temperatura afectará a 
la dinámica de las precipitaciones y a su efectividad y, como consecuencia, directa 




2009). Precisamente entre estas especies podrían encuadrarse las especies del género 
Cupido, así como otras muchas especies de licénidos. Algunos estudios realizados sobre 
los efectos del calentamiento global sobre mariposas amenazadas o de distribución 
restringida predicen cambios hacia zonas de mayor latitud y/o altitud (De Groot et al., 
2009; Gutiérrez-Illán et al., 2010). Sin embargo, mientras el desplazamiento a zonas de 
mayor altitud en una formación montañosa puede no presentar problemas dentro de 
ciertos límites topográficos y ha sido documentado ya en varias ocasiones (Gutiérrez-
Illán et al., 2010), el desplazamiento latitudinal puede verse impedido por la presencia 
de barreras, como amplias zonas agrícolas a baja altitud que serían infranqueables para 
especies de escasa movilidad o el desplazamiento equivalente de las plantas nutricias de 
las que las orugas de las mariposas dependen (Romo, et al., 2014). En este trabajo se 
pretende también dar una visión predictiva de cómo podría cambiar la distribución de 
estos raros licénidos coexistentes en Andalucía pero con distintas distribuciones a escala 
continental en un escenario de cambio climático. 
MATERIAL Y MÉTODOS 
Mapas de distribución actual en Andalucía 




Andalucía (Sur de España) alterna el sistema 
montañoso continuo de Sierra Morena con el sistema discontinuo formado por las 
cordilleras Béticas (Subbética y Penibética), separados el extenso valle fluvial del río 
Guadalquivir. La transformación secular del paisaje para aprovechamientos agrícolas ha 
hecho desaparecer a muchas especies de la fauna que dependían de la vegetación natural  
y que, en algunos casos, han quedado reducidas a pequeños fragmentos dentro de la 
matriz agrícola o en zonas montañosas de suelos más esqueléticos.  Además, algunas 
especies de distribución centroeuropea mantienen poblaciones locales en algunas áreas 
de estas sierras, en su límite de distribución más meridional, gracias a que en ellas 
encuentran microclimas y condiciones adecuadas para su persistencia, como ocurre con 
C. osiris. 
 El análisis de la distribución actual de las tres especies se basó en la revisión de 
toda la información corológica publicada hasta la fecha en forma de artículos y notas 
breves en revistas científicas (Gil-T., 1998, 2002, 2003, 2006, 2008; Lara, 2009, 
Obregón, 2011b, Moreno-Benítez, 2015), atlas (García-Barros et al., 2004), así como 
los registros disponibles en distintos Museos y organismos y que están accesibles en 
bases de datos online (GBIF, 2013). Así mismo se incluyeron datos de ejemplares 
depositados en las colecciones de los autores y de Felipe Gil-T. Complementariamente, 
y dado que Andalucía presenta áreas que históricamente han sido poco o nada 
prospectadas, entre 2004 y 2015 se llevaron a cabo una serie de trabajos  de campo con 
la finalidad confirmar la presencia de estas tres especies en localidades ya conocidas y 
de localizar nuevas colonias en Andalucía. Los datos de presencia-ausencia recopilados 
por estas dos vías, inicialmente con una resolución de 1x1 km, fueron procesados con 
ArcGis 10.2 (ESRI, Redlands, CA, USA) para elaborar mapas de distribución de las tres 
especies en proyección UTM y con una resolución de 10x10 km para salvaguardar, en 
lo posible, la persistencia de las poblaciones locales. 
 Por otro lado, se han identificado las plantas nutricias de las orugas y se han 
documentado interacciones de sus fases preimaginales con hormigas y/o parasitoides, lo 





Distribución potencial actual 
 Para la realización de los modelos de distribución potencial hemos empleado 
Maxent v. 3.3.3 (Phillips et al., 2006; Elith et al., 2011) que, en un espacio geográfico 
definido y dividido en cuadrículas, toma los datos de presencia de la especie 
(localidades donde ha sido registrada)  como la variable dependiente y un conjunto de 
variables ambientales (bioclimáticas, topográficas, litológicas y en nuestro caso también 
de probabilidad de presencia de las plantas nutricias) como predictores.  
 Maxent proporciona como resultados brutos predicciones de ROR (relative 
ocurrence rate) para cada cuadrícula como una función de predictores ambientales en 
dicha localidad. Estos ROR (P * (z (xi)) toman la forma, 
P * (z (xi)) = exp (z (xi) λ) /Σi exp(z (xi) λ) 
Donde: z es un vector de J variables ambientales en la ubicación xi, y  λ es un vector de 
coeficientes de regresión, de forma que z(xi) λ = z1(xi)*λ1 + z2(xi)*λ2 + … + zj(xi)*λj   
 La fórmula está normalizada de forma que la suma de valores de ROR de todas 
las cuadrículas equivale a uno, asegurando así  que las tasas de ocurrencia son relativas. 
 Sin embargo, generalmente se utiliza Maxent para predecir probabilidad de 
presencia mediante el uso de una transformación logística de la ROR (Phillips & Dudik 
2008), aunque en términos estrictos los datos de ocurrencia deberían proceder de una 
muestra no sesgada espacialmente. De forma más conservativa, también es posible 
interpretar estas predicciones de Maxent como índices de adecuación del hábitat 
(Merow et al., 2013). 
 Para evitar los problemas de colinealidad y de incluir un excesivo número de 
variables predictoras en los modelos, se utilizó el análisis no paramétrico de correlación 
(r de Spearman) para detectar y eliminar variables ambientales altamente 
correlacionadas entre sí (r≥0,80) y por tanto redundantes (Elith et al., 2006; 2011; 
Merow et al., 2013). La distribución potencial (nicho hipotético) queda definida por el 
modelo en función de estas variables ambientales, que corresponden a las existentes en 
las localidades de aparición de las especies (Anderson et al., 2003). Para la evaluación 
de la capacidad de predicción del modelo hemos utilizado el valor del AUC (área bajo 
la curva receptor-operador), así como de sensibilidad (proporción de presencias 
correctamente predichas) y especificidad (proporción de ausencias correctamente 
predichas), que nos indican la capacidad predictiva del modelo (Pearce & Ferrier, 2000; 
Romo et al., 2013; Obregón et al., 2014; 2015;  Fernández et al, 2015). El AUC es una 
índice de la exactitud de predicción del modelo basado en la clasificación ordenada de 
las cuadrículas que generalmente se utiliza para determinar cómo discrimina el modelo 
entre presencias y ausencias. En la práctica, son realmente pseudo-ausencias: 
cuadrículas en las que no hay datos de la presencia de la especie (Merow et al., 2013). 
Un valor de AUC superior a 0,8 se considera un modelo con suficiente precisión y 
fiabilidad (Newbold et al., 2009). 
 Los datos de presencia-ausencia utilizados en los modelos están 
georreferenciados en cuadrículas UTM de 1 km
2
. Las variables ambientales utilizadas 
como predictoras se detallan en la siguiente tabla, e incluyen variables bioclimáticas 
extraídas de WorldClim, variables topográficas extraídas del modelo digital del terreno, 




Tabla I.- Variables ambientales analizadas, referencias y unidades. 
 
Variable ambiental Abreviatura Fuente/Referencia Unidad 
Temperatura media anual Bio1 Worldclim; Hijmans et al. 2005 º C 
Temperatura media del 
trimestre más cálido 
Bio10 Worldclim; Hijmans et al. 2005 º C 
Precipitación anual Bio12 Worldclim; Hijmans et al. 2005 mm. 
Precipitación del trimestre 
más cálido 
Bio18 Worldclim; Hijmans et al. 2005 mm. 
Precipitación del trimestre 
más frío 
Bio19 Worldclim; Hijmans et al. 2005 mm. 
Altitud ALT Digital Elevation Model (DEM) m. 
Pendiente SLO 
Digital Elevation Model (DEM), 
Generado en GIS 
grados 
Orientación ORI 
Digital Elevation Model (DEM), 
Generado en GIS 
grados 
Cobertura y uso del suelo COB 
Mapa de usos y coberturas de 
Andalucía, 2007, SIOSE 
% 
pH del suelo (0-30 cm) pHS 
Harmonized World Soil Database 
(versión 1.1); FAO, 2009 
0-14 
Material parental (suelos) MPA 
ESDB v2.0: The European Soil 





 Los datos de las variables bioclimáticas se obtuvieron con una resolución de 30 
arco-segundos, que aproximadamente equivalen a una cuadrícula de 1 km
2
. Los datos de 
clase de coberturas y usos del suelo (SIOSE_2007) se extrajeron con una resolución de 
250 m y posteriormente fueron interpolados a cuadrículas de 1 km
2
 con ArcGis.  
 Por otra parte, las especies de Cupido investigadas aparecen formando colonias 
locales vinculadas a rodales de sus plantas nutricias. Por tanto, se consideró preciso 
incluir la presencia de las mismas como una variable predictora adicional. Para ello se 
modelaron las probabilidades esperadas de presencia de Anthyllis vulneraria y del 
género Onobrychis en Andalucía a partir de datos recopilados del GBIF y de datos 
propios registrados en  prospecciones relativos a las siguientes entidades taxonómicas:  
-A. vulneraria, incluida las subespecies reuteri, maura, gandogeri, microcephala y 
arundana, excepto pseudoarundana, estricta acidófila, que crece sobre suelos de 
esquistos en Sierra Nevada (Granada). 
- En el caso del género Onobrychis se ha modelizado la distribución en Andalucía de las 
siguientes especies: O. caput-galli, O. argentea, O. humilis, O. saxatilis, O. stenorhiza y 
O. viciifolia conjuntamente. 
 Las variables resultantes, que posteriormente fueron utilizadas como predictoras 
en los modelos de distribución de las mariposas, aparecen en la tabla II. La figura 1 y 2 
muestran  los mapas de presencia de las especies del género Onobrychis y de la especie 





 Para la modelización, Maxent ha utilizado un número de presencias como 
entrenamiento (“training”) y otras para test. Para C. carswelli: 6 para entrenamiento y 1 
para test; C. lorquinii (65 y 8); C. osiris (8 y 1) y para las plantas nutricias Onobrychis 
(195 y 22) y para A. vulneraria (661 y 74). 
 
Tabla II.- Variable ecológica: presencia de las plantas nutricias. 
 
Variable ecológica Abreviatura Fuente Unidad 
Prob. presencia Anthyllis 
vulneraria 
AVU 
GBIF + datos propios. 





GBIF + datos propios. 
Modelización con Maxent. 
0-1 
 
Distribución predecible en un escenario de cambio climático  
 Para investigar los posibles efectos del cambio climático en la distribución de las 
tres especies de Cupido y, dada la estrecha dependencia de las tres especies de 
mariposas respecto a sus plantas nutricias, se elaboraron previamente sendos modelos 
de distribución de sus plantas nutricias con Maxent, utilizando los valores esperados de 
las variables bioclimáticas para Andalucía según las predicciones del IPCC (IPCC, 2014) 
para el escenario de cambio climático global A2a, con una resolución espacial de 30 
arco segundos (1 km
2
 aprox.). Esto predice una estimación aproximada en la subida de 
temperatura de 0,2 ºC para cada periodo de 10 años, con una estimación máxima de 1,5-
4,5ºC de incremento a final del siglo XXI (IPCC, 2014). Seguidamente se modelaron las 
distribuciones potenciales futuras de las mariposas utilizando los valores de 
probabilidad de presencia obtenidos para sus plantas nutricias junto con las variables 
bioclimáticas correspondientes al citado escenario A2a.  
RESULTADOS 
Ecología 
Cupido lorquinii (Herrich-Schäeffer, 1847) 
  Esta especie presenta generalmente una única generación anual, que va 
desde finales del mes de marzo hasta mediados de junio. Gil-T. (2002) cita una segunda 
generación parcial. Su presencia está estrechamente condicionada por la presencia de su 
planta nutricia, A. vulneraria, (subespecies maura, gandogeri y reuteri). Sus orugas han 
sido encontradas siendo atendidas por la hormiga Crematogaster auberti (Álvarez et al., 
2012). En las Sierras Subbéticas de Córdoba las larvas se alimentan de A. vulneraria ssp. 
maura y son atendidas por las hormigas Plagiolepis pygmaea y P. schmitzii. Hasta el 
momento no se ha descrito ningún parasitoide asociado con las fases preimaginales. 
Cupido osiris (Meigen, 1829) 
 Los imagos vuelan en el mes de mayo, pudiéndose prolongar el periodo de vuelo 
hasta inicios del mes de junio en algunas localidades de mayor altitud. Sus plantas 
nutricias pertenecen al género Onobrychis, habiendo sido citada O. viciifolia por 
Munguira et al. (1997). En el presente trabajo citamos la especie sobre O. argentea 




 No se conoce ninguna relación mirmecófila con las orugas. Las orugas son 
parasitadas por el himenóptero Hyposoter notatus (Shaw et al., 2009). Según nuestras 
observaciones, los incendios y el sobrepastoreo son las principales amenazas que 
pueden afectar a la especie, especialmente en sus fases de preimaginales. 
Cupido carswelli (Stempffer, 1927) 
 Especie univoltina que vuela entre los meses de abril y mayo. A partir de los 
datos de las localidades conocidas y prospectadas en este estudio, la especie vuela en un 
rango altitudinal entre 943 m. y 1699 m. Forma colonias muy aisladas en  hábitats 
preferentemente situados en barrancos y cauces de arroyos, en zonas soleadas donde la 
planta nutricia está presente. 
 Las orugas son monófagas sobre varias subespecies de A. vulneraria. Cuvelier & 
Tarrier (2002) la citan erróneamente sobre Hippocrepis en la población de Murcia. 
Hiberna en fase de oruga desarrollada, hasta que crisalida en la primavera del año 
siguiente (Gil-T., 2003, 2006). Hasta el momento, no se ha descrito ninguna asociación 
mirmecófila, ni ninguna especie de parasitoide sobre sus fases preimaginales. 
Diapausa y relación con las variables ambientales 
 Para las tres especies de Cupido, la diapausa puede extenderse por más de 300 
días e incluye tanto el verano como el invierno. Es, por tanto, la fase de mayor 
vulnerabilidad debido a los riesgos que entrañan la deshidratación, congelación, ataque 
por parasitoides, depredadores o enfermedades.  Las especies estudiadas, a excepción 
de C. lorquinii con una 2ª generación parcial, son univoltinas estrictas.  
 En los meses más cálidos, una serie continuada de días con temperaturas altas 
extremas pueden producir la deshidratación y consecuente muerte de las crisálidas 
(inmóviles) y orugas (escasa movilidad). La precipitación durante los trimestres más 
cálido y más frío es muy importante para mantener los márgenes de la humedad 
necesaria para el desarrollo de las orugas, por un lado, y por otro para la conservación 
de las fases preimaginales durante la diapausa. Además, la pluviometría es un 
condicionante que afecta de forma directa a la calidad y desarrollo de las plantas 
nutricias.  
 Las variables de carácter topográfico (altitud, pendiente y orientación de las 
laderas) no determinan por sí mismas la distribución de los organismos vivos, pero 
afectan de forma fundamental la intensidad de otras condiciones y recursos, como la 
temperatura del aire, su humedad relativa, la precipitación local, la insolación de las 
laderas, las características de los distintos suelos, la evapotranspiración, etc. que sí 
determinan tanto la fisiología como las posibilidades de supervivencia de los 
organismos que se desenvuelven en estos ambientes. 
Mapa de distribución actual en Andalucía 
 Una revisión de los datos publicados sobre la distribución de las tres especies de 
mariposas ha reportado su presencia en un total de 111 cuadrículas UTM de 100 km
2
. 
Los datos de nuevas localidades reunidos durante 10 años de trabajo de campo aportan 





 En la figura 3 se muestran los mapas con las localidades donde está confirmada 
la presencia de cada una de las especies. Las localidades citadas por Ocete et al. (1985)  
en la provincia de Cádiz deben tratarse, sin duda, de un error y no se han tenido en 
consideración para el modelo. 




Cuadrículas inéditas Incremento Total 
C. lorquinii 65 30 46 % 95 
C. osiris 5 (+2)* 2 29 % 9 
C.  carswelli 6 1 17 % 7 
Total 78 33 42 % 111 
*(+2) Cuadrículas que mantenemos en la tabla pero consideramos citas erróneas. 
 Debido a la alta especificidad de las especies de Cupido y su planta nutricia, 
hemos actualizado también la distribución de las plantas nutricias, tanto A. vulneraria 
(todas las subespecies conjuntamente) como las del género Onobrychis, representado 
por 7 especies en Andalucía, de las que hemos obtenido datos de distribución de O. 
caput-galli, O. argentea, O. humilis, O. saxatilis, O. stenorhiza y O. viciifolia (Fig. 2). 
Con estos datos actualizados se ha modelado la distribución actual y futura para utilizar 
esta última como una variable predictiva en el modelo de Cupido para un escenario 
futuro de cambio climático. Las siguientes figuras muestran la distribución de las 
plantas nutricias en Andalucía y la modelización de la distribución potencial actual (Fig. 
3).  
 
Modelo de distribución potencial actual y en un escenario de cambio climático 
 A partir del análisis logístico con Maxent, replicado 10 veces para cada una de 
las especies, se han obtenido los resultados para la contribución de las variables y test 
de evaluación de los modelos, Test AUC, Sensibilidad y Especificidad que aparecen en 
las tablas IV y V. Como puede apreciarse todas las especies son estrechamente 
dependientes de sus respectivas plantas nutricias como variable biológica fundamental, 




figuras 3 y 4 muestran las salidas de los mapas logísticos de la distribución potencial de 
las especies estudiadas.  
 
Tabla IV.- Contribución relativa (%) de las variables predictoras analizadas en el modelo actual, 
test de los modelos (AUC, sensibilidad y especificidad) y umbral ETSS. 
 Modelo actual: contribución (%) 





Temperatura media anual 3,2 1,1 0,1 1,7 
Temperatura media del 
trimestre más cálido 
0,5 0 0 10,7 
Precipitación anual 0,1 0 0 0 
Precipitación del trimestre 
más cálido 
1,8 21,9 16,0 1,1 
Precipitación del trimestre 
más frío 
11,1 30,5 2,5 0 
Altitud 3,9 0 0,4 0 
Pendiente 1,6 0 0,4 0 
Orientación 3,3 0,5 0,1 0 
Cobertura (SIOSE) 1,2 0,3 0 0 
pH del suelo (0-30 cm) 0,2 0 0 0 
Material parental (suelos) 0,1 0 0 0,9 
Probabilidad Onobrychis spp. - - 80,5 85,6 
Probabilidad Anthyllis 
vulneraria 
73,0 45,7 - - 
Umbral ETSS 0,340 0,398 0,343 0,291 
Test AUC 0,841 0,979 0,966 0,861 
Sensibilidad 0,956 0,865 0,900 0,593 




 La figura 5 representan las curvas de respuesta de las dos variables con mayor 
peso en los respectivos modelos de distribución (excluyendo las variables planta 
nutricia): Bio1 (temperatura media anual), Bio18 (precipitación del trimestre más cálido) 
y Bio19 (precipitación del trimestre más frío), en relación a la probabilidad de 
ocurrencia de las especies estudiadas. Se muestra como las especies más estenoicas C. 
osiris y C. carswelli, presentaron respuestas similares a las variables Bio18 y Bio19. La 
probabilidad de presencia aumentó con la precipitación recogida en el trimestre más 
cálido y también al disminuir la precipitación del trimestre más frío, que al tratarse de 
zonas de media montaña suele ser en forma de nieve. C. lorquinii en cambio es una 
especie más generalista en cuanto al uso de hábitats en Andalucía, disminuyendo su 
probabilidad de presencia al aumentar la temperatura media anual y aumentándola, por 
el contrario, cuando aumenta la precipitación del trimestre más frío. 
 
 El óptimo de temperatura media anual (Bio1) y precipitación anual (Bio12) para 
C. osiris y C. carswelli, resultó muy similar,  siendo C. lorquinii una especie más 
eurioica (Fig. 6). Si representamos la precipitación respecto a la temperatura media 
anual de las localidades conocidas podemos observar como para C. osiris, con círculo 
rojo, aparecen dos puntos que se alejan significativamente del óptimo de su nicho 
ecológico, que corresponden a las localidades citadas por Ocete et al. (1985 a; b) de la 
provincia de Cádiz y que nosotros consideramos citas erróneas. 
 Si analizamos comparativamente el modelo binario actual con el futuro, 
podemos observar notables diferencias en cuanto al aumento o disminución de hábitat 
potencial en un escenario de cambio climático (véase Fig. 4). La siguiente tabla recoge 
el número de cuadrículas predichas como hábitat óptimo (p≥ umbral ETSS) en un 





Tabla V.- Contribución relativa (%) de las variables predictoras bioclimáticas analizadas en el 
modelo de cambio climático, test de los modelos (AUC, sensibilidad y especificidad) y umbral 
ETSS.  
 Modelo actual: contribución (%) 
Variable ambiental C. lorquinii C. carswelli C. osiris 
Temperatura media anual 8,9 0 0 
Temperatura media del trimestre más 
cálido 
68,3 0 0 
Temperatura media del trimestre más frío 0,2 0,5 0,4 
Precipitación anual 2,6 0 0 
Precipitación del trimestre más cálido 4,6 68,7 71,5 
Precipitación del trimestre más frío 15,4 30,8 28,2 
Umbral ETSS 0,373 0,425 0,415 
Test AUC 0,853 0,971 0,980 
Sensibilidad 0,863 0,997 0,885 
Especificidad 0,212 0,198 0,137 
   
Tabla VI.- Cuadrículas UTM de 1km con probabilidad de presencia superior al umbral Equal 
training Sensitivity and Specificity (ETSS), respecto al total de cuadrículas de Andalucía para 
un modelo actual y futuro. 
 Cuadrículas UTM 1 x 1 km 
 Cupido lorquinii Cupido osiris Cupido carswelli 
Probabilidad > ETSS (presente) 18902 (20,5%) 8098 (8,8%) 5649 (6,1%) 
Probabilidad > ETSS (futuro) 38632 (41,9%) 4553 (4,9%) 3696 (4,0%) 
Porcentaje de cambio (final siglo 
XXI) 
+ 67,8% - 35,9% -39,4% 
∑ (Total cuadrículas) 92174 92174 92174 
 
 Es decir, C. lorquinii, que es una especie con una amplia distribución 
norteafricana y que tiene en la Península Ibérica meridional su límite norte de 
distribución tendería a expandirse, mientras que C. osiris que tiene en nuestras latitudes 
su límite sur de distribución euroasiático tendería a reducir su área de distribución. C 
carswelli endémica de las sierras del Este andaluz, también tendería a reducir sus área 
de distribución en este escenario de cambio climático. 
DISCUSIÓN 
 Evaluar el estado de las poblaciones de animales y plantas es fundamental para 
poder establecer prioridades de conservación y para la protección de especies y de los 
hábitats de los que dependen y, por tanto, una necesidad apremiante en el actual 
escenario de crisis de biodiversidad. Para ello, un elemento clave es conocer su 
distribución geográfica con suficiente detalle y, en su caso, tratar de predecir los 
cambios que puedan ocurrir a lo largo del tiempo (Bartel & Sexton, 2009). A pesar de 
los esfuerzos que se están realizando, existen lamentablemente cuantiosas lagunas de 
conocimiento en este ámbito, que resultan inviables de solventar mediante la realización 
de inventarios sistemáticos por limitaciones de tiempo, logísticas y económicas. Por 
estas razones cada vez son más útiles los modelos de distribución de especies 




 Como resultado del intenso trabajo de campo desarrollado durante 10 años 
consecutivos (2004-2014) y gracias a los datos no publicados aportados por otros 
entomólogos andaluces, en este trabajo hemos podido aumentar considerablemente las 
localidades conocidas de las especies del género Cupido en Andalucía. Concretamente, 
el número de cuadrículas UTM de 10 km
2
 ocupadas se amplían en 30 para C. lorquinii 
(46% más), 2 para C. osiris (29% más) y 1 para C. carswelli (17% más), lo que en 
conjunto representa un aumento del 42% de las cuadrículas ocupadas por dichas 
especies. Además, en este trabajo se aportan nuevos datos sobre el uso de plantas 
nutricias y sobre las interacciones con hormigas y con parasitoides fruto de 
observaciones de campo y de cría en cautividad. Entre ellos cabe destacar la relación 
mirmecófila facultativa de C. lorquinii con P. pygmaea y P. schmitzi. Además, se cita 
por primera vez O. argentea ssp. argentea y O. stenorhiza, fabáceas características de 
matorrales basófilos y frecuentes en Ronda, Cazorla, sierra de Mágina, Guadiana Menor 
y la comarca de los Vélez–Baza, como plantas nutricias de C. osiris. También  a las 
subespecies A. vulneraria reuteri, A. vulneraria gandogeri y A. vulneraria maura para 
C. lorquinii. 
 Las tres especies de Cupido se distribuyen de forma contagiosa en la geografía 
andaluza, como se puede observar en los mapas de distribución conocida, con 
preferencia por zonas montañosas de las cordilleras Béticas (Sistemas Subbéticos y 
Penibéticos). La distribución actual de las tres especies y de sus plantas nutricias en 
Andalucía está condicionada por los refugios glaciares y la variación climática glaciar-
interglaciar, y también es, en gran medida, el reflejo de la fragmentación del paisaje 
ocurrida durante siglos por la intensificación de la agricultura. En la actualidad las áreas 
ocupadas se encuentran restringidas a zonas montañosas de fuertes pendientes donde la 
agricultura no es viable.   
 La dominancia de los suelos calizos en estas sierras condiciona la probabilidad 
de presencia de las especies de plantas nutricias de las que dependen estrechamente. 
Además, las notables diferencias de pluviometría y de temperatura entre las zonas 
montañosas ocupadas por las mariposas y las zonas costeras, los valles fluviales y las 
campiñas, hacen a estas localidades óptimas para la presencia de estos licénidos. Con 
estas premisas y conocimientos previos de los requerimientos ecológicos de estas 
mariposas procedimos a realizar los modelos predictivos de distribución y a analizar las 
contribuciones a los modelos de  cada una de las variables utilizadas como predictores.  
 Como ya se ha puesto de manifiesto, la modelización de la distribución de 
especies es una eficiente herramienta ampliamente utilizada, que permite conocer mejor 
el área de distribución de una especie (Guisan & Zimmermann, 2000; Khanum et al., 
2013). Los modelos predictivos para especies típicas de hábitats montañosos están 
basados generalmente en factores topográficos (Guisan et al., 1999; Gutiérrez-Illán et al, 
2010). En nuestros modelos las variables que tuvieron más peso fueron  la presencia de 
la planta nutricia combinada con las variables bioclimáticas Bio18 (precipitaciones del 
trimestre más cálido) y Bio19 (precipitaciones del trimestre más frio). Las variables 
climáticas suelen estar estrechamente correlacionadas con las variables topográficas de 
altitud, pendiente y orientación. . La precipitación en  verano e invierno, época en la que 
las especies de Cupido se encuentran en fase de diapausa, puede modular la 
supervivencia de las orugas. El pH y material parental del suelo y la cobertura vegetal 
apenas contribuyen al modelo de Cupido, no superando el 1,5%, en el caso de C. 
lorquinii que es la especie que ocupa una mayor variedad de hábitats. Por el contrario,  




preferentemente en suelos con un pH que oscila entre 6,5-7,8. A su vez, la presencia de 
las plantas nutricias condiciona de la ocurrencia de estos licénidos y tiene una fuerte 
contribución en los modelos (máx. de 85,6%). En el caso de C. carswelli la contribución 
de esta variable es menor (45,7%), mientras que son determinantes otras variables de 
carácter bioclimático (precipitación). La elevada especificidad de las tres especies de 
Cupido en el uso de plantas nutricias para las orugas conlleva una especialización en la 
selección de hábitats muy concretos.  
 Respecto a la distribución actual de C. osiris, nuestros resultados indican con 
claridad que las citas de la especie en la provincia de Cádiz (Ocete et al., 1985 a; b) son 
erróneas, presumiblemente debidas a errores de identificación confundiendo a C. 
lorquinii, presente en esas mismas cuadrículas UTM, con C. osiris. Las localidades 
referidas por estos autores están muy alejadas de las localidades conocidas y 
confirmadas en el noreste de Andalucía y los valores de precipitación y temperatura de 
dichas localidades quedan muy alejados del rango de valores propios de las localidades 
donde la presencia de la especie está confirmada (Fig. 6).  Otra razón adicional es que 
su planta nutricia, Onobrychis, es un género preferentemente calcícola, con escasas 
especies presentes sobre los materiales litológicos de areniscas ácidas del sector 
Aljíbico en las Sierras de Cádiz (P.N. de los Alcornocales), ninguna de las cuales ha 
sido citada como planta nutricia de C. osiris. Así, la inclusión o no de los datos de 
presencia en Cádiz de Ocete et al. (1985 a, b) da como resultado dos modelos de 
distribución potencial bastantes diferentes que varían sustancialmente en su capacidad 
predictiva, mucho menor cuando se incluyen dichos datos de Cádiz (sensibilidad = 
0,593) que cuando no se incluyen (sensibilidad=0,900) (ver Tabla IV).  
 Por otra parte, se ha modelado con Maxent la distribución potencial futura de las 
tres especies en un escenario de cambio climático A2a (IPCC, 2014), que es uno de los 
modelos menos catastrofistas. Si analizamos los resultados de contribución de las 
variables se observa, para C. lorquinii, como la temperatura media del trimestre más 
cálido es la variable con más peso, lo que favorece que la especie pueda colonizar 
nuevos hábitats óptimos en un escenario de cambio climático de temperatura ascendente, 
como reflejan los mapas predictivos. Los resultados obtenidos para C. carswelli y C. 
osiris, ponen de manifiesto la alta sensibilidad a la temperatura media del trimestre más 
cálido (Bio10), lo que contrarrestan localizándose en enclaves montañosos de cierta 
altitud. Además, para C. osiris es fácilmente interpretable tratándose de una especie de 
amplia distribución en Europa central y que en Andalucía se encuentra en el límite más 
meridional de su distribución. Es por ello que en esta región las poblaciones de ambas 
especies se encuentran recluidas en sistemas montañosos con microclimas húmedos y 
con medias de temperaturas máximas estivales inferiores a los 28 ºC, como el caso de 
las sierras de La Sagra, Cazorla, Segura, Orce y Guillimona. El modelo de C. carswelli 
pone de manifiesto que su distribución endémica actual, restringida al NE de Andalucía 
y Murcia, es consecuencia de la probable extinción del taxón en otras sierras cercanas, 
siendo aún posible encontrarlas en enclaves similares próximos a las poblaciones 
conocidas. No obstante, su restringida distribución y los datos de barcoding (Dincă et 
al., 2015) sugieren un proceso reciente de especiación a partir de C. lorquinii. En el 
momento actual no se han detectado poblaciones simpátricas de C. lorquinii y C. 
carswelli, estando sus poblaciones más cercanas a una distancia Euclidea de 53 km. 
Alternativamente la morfología intermedia  de los imagos y los estadios preimaginales 




 Los modelos de distribución futura muestran la ganancia o pérdida de hábitat 
potencial para las especies de Cupido. Para las especies más estenoicas: C. osiris y C. 
carswelli se observa una reducción drástica en términos de hábitat potencial (-35,9 y -
39,4%, respectivamente; véase Tabla VI). Esta reducción prevista es especialmente 
preocupante para C. carswelli, ya que de las 3 especies es la más vulnerable al ser 
endémica del sureste Ibérico. Al igual que ocurriría con C. osiris, podría desplazar su 
distribución hacia zonas de mayor altitud al incrementarse las temperaturas, como se ha 
experimentado con otras especies en sistemas montañosos similares (Gutiérrez-Illan et 
al., 2010).  
 Por el contrario, C. lorquinii es una especie ibero-norte africana, con una mayor 
tolerancia ecológica y ambiental. El modelo obtenido sugiere que un aumento de las 
temperaturas y un cambio en la dinámica de precipitaciones locales podrían favorecer su 
expansión con un máximo previsto de un 67,8% del territorio actualmente ocupado. No 
obstante, la posibilidad real de expansión de la distribución de estas especies es muy 
limitada por ser cada vez más escasos los hábitats naturales, cada vez más fragmentados 
y manejados en el entorno de las cordilleras Béticas, así como las sierras del norte de 
Huelva, con un intenso manejo agrosilvopastoral. Adicionalmente su expansión podría 
estar fuertemente limitada por una expansión equivalente de la distribución potencial de 
sus plantas nutricias (Romo et al., 2014). 
 Los modelos de nicho ecológico y distribución son el paso inicial en el estudio 
ecológico de una especie. Estos nos aproximan a una visión general de aquellas 
localidades con mayor probabilidad de que reúnan unas condiciones adecuadas para la 
presencia de la especie estudiada o para llevar a cabo acciones de conservación y 
gestión. Sin embargo, otros factores antrópicos como los tipos e intensidad de usos del 
territorio (ganadería, agricultura, desarrollo urbanístico, repoblaciones, incendios, etc.) 
pueden afectar a la distribución de las especies. Estas variables son difíciles de 
cuantificar, por lo que los modelos generados son realmente creíbles solo para aquellos 
hábitats en los que no existan perturbaciones antrópicas negativas significativas. Sin 
embargo, como consecuencia de la fragmentación del territorio durante siglos, son 
escasas las áreas que actualmente presentan hábitats con unas condiciones de 
conservación óptimas, como es el caso de algunas áreas de los sistemas montañosos de 
Andalucía, en los que se distribuyen actualmente estas especies. 
 Los mapas y modelos de distribución generados en este trabajo deberían tenerse 
en cuenta para desarrollar actuaciones de manejo y conservación tanto de las especies 
en cuestión como de sus hábitats, ya que de lo contrario algunas de ellas podrían ver 
reducidos sus efectivos e incluso llegar a desaparecer. Este es el caso del endemismo 
bético C. carswelli o las poblaciones relictas de C. osiris de los refugios glaciares, en 
los que fenómenos estocásticos como incendios o el cambio de usos del suelo en sus 
áreas de distribución podrían tener consecuencias irreversibles. Según los criterios de 
"extensión de presencia" y el "área de ocupación" (UICN, 2012), consideramos 
necesario incluir en la correspondiente Lista Roja europea (UICN) a C. lorquinii con 
categoría de vulnerable y extender el nivel de protección regional de C. carswelli a 
europeo. En el caso de C. osiris, las escasas poblaciones y la alta vulnerabilidad de las 
mismas en Andalucía requerirían de un plan de conservación y protección a nivel 








Updating distribution of Borbo borbonica (Boisduval, 1833) in southern 









 The Borbo Skipper (Borbo borbonica) (Lepidoptera: Hesperiidae) is one of the 
European butterflies with a more restricted geographical distribution. It has been 
observed in several localities of southern Spain next to the Strait of Gibraltar, in an area 
that includes the southernmost latitude of continental Europe. In this paper we update 
the current known distribution of the species by compiling bibliographic data and our 
field data, demonstrating the status of resident and current colonization of south-western 
Iberian Peninsula.  
 We model the potential distribution of this species with Maxent using both 
bioclimatic, topographic and land use variables obtaining a 99% success rate (AUC 
value).  We also predict further expansion of this species in southern Spain in a climate 
change scenario for 2050. These models can be effective tools for monitoring and 
management in possible future actions for the conservation of the discussed species. 
 
INTRODUCTION 
 The genus Borbo Evans, 1949 includes about 20-22 species spread in the 
Ethiopic and Eastern region, including Australia and New Guinea (Corbet et al., 1992). 
In Europe, only B. borbonica is present, with a marginal and eccentric distribution in 
relation to other species of the genus (García-Barros et al., 2013). 
 B. borbonica is a Lepidoptera Papilionoidea belonging to the family Hesperiidae. 
This skipper was described from Madagascar as "Hesperia borbonica" Boisduval, 1833 
(Faune entomologique, Madagascar). Later, the subspecies "Hesperia borbonica 
zelleri" Lederer, 1855 (Verh Ges Wien zool.-bot, 5: 194; type locality: Syria) and 
"Pamphila borbonica holli" Oberthür, 1910 (Étud. Lép. comp., 4: 363; type locality: 
Algeria) were described. The two above mentioned taxa are currently considered as 
synonyms of the nominate subspecies by several authors, e.g. Tennent (1996). In this 
last interesting paper about the Lepidoptera of North Africa (especially Morocco) the 




southern Spain, as the nominal subspecies. The taxon "zelleri" is considered in Tolman 
& Lewington (1997) as a subspecies, despite being the type locality (Syria) far away 
from the studied area of the southern Iberian Peninsula and surrounding areas (Morocco, 
and Algeria), and the very similar morphology throughout its global range.  
 Whilst in Europe the occurrence of B. borbonica has only been confirmed in the 
south of the Iberian Peninsula, this Hesperiidae is widely present worldwide, a detail 
that is often overlooked in some references. It is distributed in a large number of African 
countries (Botswana, Cape Verde, Gambia, Ghana, Guinea, Ivory Coast, Kenya, Liberia, 
Madagascar, Seychelles, Mauritania, Rodriguez islands, Mauritius, Reunion, 
Mozambique, Namibia, Nigeria, Senegal, Sierra Leone, South Africa, Swaziland, Togo, 
Zambia, Zimbabwe, Morocco, Algeria, Egypt, etc.) as well as in the Middle East (Syria, 
Israel, Lebanon, etc.). 
 This powerful migratory skipper is the largest of the European Hesperiidae and 
has several established populations in the South of the Iberian Peninsula. In Spain, the 
species had been detected so far only in the province of Cadiz, in 9 UTM (10 km) 
squares (Moreno Duran, 1991; Muñoz Sariot, 2013; Cuvelier & Rowlings, 2015) and in 
Malaga in 2 UTM squares (Moreno-Benítez, 2013; Cuvelier & Rowlings, 2015). Older 
records of Iberian Peninsula, in the eastern coast of Catalonia, can be considered as 
extinct according to Muñoz Sariot (2013) or attributable to Gegenes nostrodamus 
(Fabricius, 1793) (Garcia-Barros et al., 2013). New recent records further north, suggest 
large capacity of colonising new areas, for example mainland Spain and Portugal. 
According to Muñoz Sariot (2013), the life cycle of this species is trivoltine, being on 
the wing from May to October. Preimaginal stages have been described in detail by 
Martiré & Rochart (2008) and Muñoz Sariot (2013). 
 As most other species of skippers, its larvae feed on many species of grasses 
including cultivated ones: Pennisetum, Panicum, Oryza, Zea and Ehrharta (Larsen, 
1996) having therefore a large capacity of colonising new area. In Morocco and Algeria 
larvae feed on Sorghum halepense (L.) Pers., and so does when breeding in captivity 
(Muñoz Sariot, 2013). This Poaceae colonises areas with certain soil moisture, growing 
frequently along ditches and irrigated crop edges (Romero, 2009a; Romero Zarco, 
1987a). In southern Spain, Polypogon viridis (Gouan) Breistr., a perennial species of 
nitrified hydrophilic grassland, is the only known food plant (Muñoz Sariot, 2013). It is 
a stoloniferous species that further displays rooting nodes. P. viridis is also common 
along ditches, irrigated crop edges and on river banks. Finally, Panicum repens L., other 
potential Iberian food plant, is also a perennial hydrophilic grass mainly growing on 
sandy substrates.  
 Habitats of B. borbonica are frequently disturbed and usually grazed areas, near 
waterways and grassland with large-sized grasses and abundant nectar sources. 
Butterflies were also detected in urban gardens with abundant nectar sources, such as in 
the city of Malaga, on the university campus (Moreno-Benitez, 2013) or residential 
gardens near Cape Espartel in Tangier (Morocco, October 2012, pers. obs.). 
 On the other hand, the development of models to predict the distribution of 
many species is a valid tool for conservation planning and for studying the biology and 
distribution of species (Waldhardt et al., 2004; Kramer-Schadt et al., 2013). Species 
distribution modelling tools are becoming heavily popular in ecology and are being 
widely used in many ecological applications (Elith et al., 2006). Spatial modelling can 




et al., 2004). The species distribution models (SDM) are an ecological tool to meet the 
potential areas sensitive to host a particular species (Drake & Bossenbroek, 2009; 
Merow et al., 2013) or even to predict what might be the future distribution due to the 
effects of climate change (Thuiller, 2003; Parmesan, 2006). Models are useful to find 
out the suitability of the territory for the studied species, and are especially useful for 
those species whose current distribution is not well known or is a reflection of sampled 
areas by researcher. Distribution models quantify the probability of species occurrence 
based on predictor variables, as climatic or topographic layers, and the known 
occurrence localities of the species (Estrada, 2008). The model reliability and predictive 
value rely heavily on the accurate selection of those variables, that is to say, of the 
determinants of environmental variability in the area where the species is present. 
(Soria-Auza et al., 2010; Obregón et al., 2014). 
 Maxent (Phillips et al., 2006) uses presence-only data to predict the distribution 
based on the theory of maximum entropy. The software attempts to find a probability 
distribution of occurrence that is closest to uniform while still subject to environmental 
variables. The use of this software should maximize differences in ecological niche 
models allowing for a more comprehensive view of potential species distributions 
(Phillips et al., 2006). 
 Climate change is supposed to affect directly the distribution of species 
(Parmesan, 2006). Thus, higher temperatures and changes in rainfall patterns may have 
an adverse effect on endangered species and those with very limited dispersal ability 
(Hoyle & James, 2005; Khanum et al., 2013), although these predictions should be 
taken with caution (Merrow et al., 2013). Early detection, prediction, and long term 
monitoring are crucial to the effective management of invasive species and to minimize 
these effects (Kumer & Stohlgren, 2009), although in the case of North African species 
it could be a great opportunity to colonise the southern countries of Europe. 
 In this paper we present the results of a study of the distribution of B. borbonica, 
a rare and migratory Hesperiidae that throughout Europe appears as resident only in 
Southern Spain. It is not considered as a threatened species in Europe, classified as Not 
Applicable (NA) in the UICN Red list (Van Swaay et al., 2010). The two main aims of 
our study were to update the current known distribution and to determine whether 
habitat modelling could be used to reveal the potential current and future distribution of 
this species in a global change scenario. Both kinds of information (current and future 
potential distribution) are important tools for the conservation of the species and its 
habitats, and to predict which of those habitats are more suitable for a future 
colonization.  
MATERIAL AND METHODS 
Occurrence data and updating the current distribution  
 To develop the distribution maps we compile both bibliographic data (Moreno 
Duran, 1991; Muñoz Sariot, 2013; Moreno-Benitez, 2013; Cuvelier & Rowlings, 2015) 
and field observations of the authors, as well as other colleagues’ records who have 
contributed with a number of unpublished localities. Eldier records of NE Iberian 
Peninsula have not been taken into account, considered misidentifications with G. 
nostradamus by some authors (García-Barros et al., 2013). The maps were generated 




based on the compilation of the whole known information of distribution of this species 
in Europe. 
Distribution models 
 Maxent software was used to determine the preference of B. borbonica for a 
particular habitat type, and to estimate the parameters that have effect on the species 
occurrence. The predictive distribution model was performed using the modelling 
software Maxent version 3.3.3 (Phillips et al., 2006). The species occurrence is the 
dependent variable and bioclimatic variables, elevation, slope, aspect and land use are 
the predictors. Maxent is maximum entropy based software that estimates the 
probability distribution for a species’ occurrence based on environmental variables 
(Phillips et al., 2006). It requires only species presence data and environmental 
variables for a study area. Maxent generates an estimate probability of presence of the 
species that varies from 0 to 1, being 0 the lowest probability and 1 the highest one. 
Environmental variable layers 
 We considered fifteen environmental variables as potential predictors of the B. 
borbonica habitat distribution (Table I). These variables were chosen based on their 
biological relevance to butterfly species distributions and other habitat modelling 
studies (Obregón et al., 2014; Fernández et al., 2015). The combination of the 
temperature and precipitation values produces biologically significant variables, which 
are known as bioclimatic variables. Five variables were chosen that were considered 
biologically more meaningful amongst nineteen bioclimatic variables to define 
ecological tolerances of B. borbonica in the current geographic range. These variables 
were obtained from WorldClim dataset (Hijmans et al., 2005) at 30 arc-second 
(approximately 1 km
2
) resolution.  
Table I.- Analysed environmental variables, source/references and units. 
Environmental variable Abbreviation Source/Reference Units 
Annual Mean Temperature  Bio 1 Worldclim; Hijmans et al. 2005  ºC 
Mean Temperature of Driest Quarter  Bio 9 Worldclim; Hijmans et al. 2005  ºC 
Mean Temperature of Warmest Quarter  Bio 10 Worldclim; Hijmans et al. 2005  º C 
Mean Temperature of Coldest Quarter  Bio 11 Worldclim; Hijmans et al. 2005  º C 
Annual Precipitation  Bio 12 Worldclim; Hijmans et al. 2005 mm. 
Precipitation of Warmest Quarter  Bio 18 Worldclim; Hijmans et al. 2005 mm. 
Precipitation of Coldest Quarter  Bio 19 Worldclim; Hijmans et al. 2005 mm. 
Elevation ELE 
Digital Elevation Model (DEM), 
Generated in GIS 
m. 
Slope SLO 
Digital Elevation Model (DEM), 
Generated in GIS 
degree 
Aspect  ASP 
Digital Elevation Model (DEM), 
Generated in GIS 
degree 
Continuous urban fabric CUF CORINE Land Cover % 
Shrub  SHR CORINE Land Cover % 
Permanently irrigated land IRR CORINE Land Cover % 
Rice fields  RIC CORINE Land Cover % 
Sparsely vegetated areas 
SVA CORINE Land Cover % 




 Topographic variables, such as elevation data (Digital Elevation Model; DEM) 
were also obtained from the WorldClim 50 m spatial resolution. The DEM data were 
used to generate slope and aspect (both in degrees) using Environmental Systems 
Research Institute’s ArcGIS version 10.2, ‘Surface Analysis tool’ function (ESRI, 
Redlands, California, USA).  The variables used for the potential distribution modelling 
are shown in Table I. 
 Furthermore, to test the relationship between variables and to limit the effect of 
collinearity, the Spearman correlation statistic was applied, taking r ≥ 0.8 as threshold 
for those correlated variables (Elith et al., 2006). 
 For validating the distribution model and selected variables for the other models, 
the metric area under the ROC curve (AUC) was calculated (Fielding & Bell, 1997). An 
test AUC of 0.5 is considered not to be better than random, while a value of 1 is the 
most explanatory model. In addition, the model was evaluated by calculating sensitivity, 
setting as threshold the ETSS (Equal training sensitivity and specificity) value (Fielding 
& Bell, 1997). An AUC value higher to 0.8 is considered a good accuracy to model 
(Newbold et al., 2009). 
 Trying to answer the question of whether climate change may favour the spread 
of the species, a model under a future climate change scenario was performed. The 
IPCC (2014) mathematic model predictions of climate change in an A1B emission of 
CO2 scenario, with a spatial resolution of 30 arc-second (1 km approx.), was used for 
the future model. With these new variables associated with grids, we built a predictive 
model in a future climate change scenario using the Maxent software. We followed the 
same methodology as in the current potential model. 
RESULTS 
 The unpublished localities we provide and their respective UTM squares are 
shown in Table II. The occurrence UTM squares of the species in southern Peninsula 
combining bibliographic references and unpublished records data are updated, providing 
a total of 18 squares in Europe (Fig. 1), all of them included in Andalusia (southern 
Spain). 










Puerto Real Cádiz 29SQA54 2 Sept. 2013-2014 
P. Chapela & J.A. 
Chanivet 
Pelayo Cádiz 30STE79 3 (♀♂) Sept.-Oct. 2013-2014 D. Barros 
Castellar de la 
Frontera 
Cádiz 30STF81 2 ♂ 1 ♀ October 2013 R. Obregón 
Puebla del Rio Sevilla 29SQB52 6 ♂ 2♀ Oct.-Nov. 2014 D. Conradi 
Puebla del Rio Sevilla 29SQB42 3 ♀ November 2014 R. Obregón 
Isla Mayor Sevilla 29SQB41 2 ♂ July & Oct. 2013-2014 R. Obregón 
Isla Mayor Sevilla 29SQB41 1♀ November 2014 R. Obregón 










Ecology and behaviour 
 From our field observations of butterfly adults we can list a large number of 
species of nectar sources, especially observed between September and November, 
coinciding with the maximum sighting of individuals of this species. 
  In Southern Cadiz B. borbonica are often seen sucking up nectar from 
Dittrichia viscosa (L.) Greuter, Lantana camara L.. and Heliotropium europaeum L. It 
has also been observed nectaring on the allochthonous naturalized Convolvulaceae 
species Ipomoea indica (Burm.) (David Barros, pers. comm.). In Sevilla, the imagos 
used as nectar sources Narcissus serotinus L., Ajuga iva subsp. iva (L.) Schreb., 
Diplotaxis catholica (L.) DC. and H. europaeum. In Huelva we have observed it on 
Bidens aurea (Aiton) Sherff and L. camara. 
Potential models 
 The potential distribution model (Fig. 2) shows the occurrence probability 
ranking for the Iberian Peninsula. The model was replicated 15 times by "cross 
validation" method. On the other hand, 8 occurrence records for training and 10 for 
testing have been used. The value of the test AUC (area under the curve) was 0.996, 
higher than 0.8, according to the model value with high accuracy (Newbold et al., 2009). 
Equal training Sentitivity and Specificity thereshold was 0.298. The variable 
contributions to the model, in percent, are reflected in Table III. 
 The Maxent model predicted potential suitable habitat for B. borbonica with 
high success rates (AUC= 0.996). The sensitivity value was 0.911 at threshold (ETTS) 
of 0.272, and was statistically significant (P = 0.0015, for threshold of 0.272). Therefore, 






Table III.- Percent contribution of the analysed environmental variable layers. 
Environmental variable Percent contribution 
Bio 11 52.0 
Bio 19 12.9 
Water bodies and courses 9.7 
Irrigated permanently land 8.3 
Bio 1 5.4 
Bio 18 4.2 
Bio 10 3.3 
Shrub 1.3 
Rice fields 1.1 
Slope 0.6 
Urban fabric continuous 0.4 
Aspect 0.3 
Elevation 0.3 
Bio 12 0.1 
Bio 9 0 
Sparsely vegetated areas 0 
 
 Fig. 2. Borbo borbonica potential distribution model in Iberian Peninsula. From green to red 




 Only bioclimatic variable future model (2050; A2A global change scenario) 
shows the progress of the species gaining habitat inland Iberian Peninsula, occupying 
much of the low Guadalquivir Valley, south-western Andalusia and in the Portuguese 
regions: Algarve, Alentejo, Ribatejo and Estremadura. In contrast, the predicted habitat 
loss is minimal, only in some coastal localities in central and eastern Andalusia (Fig. 3). 




high reliability. The model percent contributions of the variables used are provided in 
table IV. 
Table IV.- Percent contribution to future model of selected bioclimatic variables. 
Environmental variable Percent contribution 
Bio 11 53.2 
Bio 19 12.2 
Bio 1 0.1 
Bio 18 33.2 
Bio 10 0.6 
Bio 12 0 
Bio 9 0.8 
 
Fig. 3.- Predicted current (suitable and unsuitable) and future (suitable, lost, gained and unsuitable) 
habitat for Borbo borbonica. Current prediction are shown as a binarian map (red colour ≥ Equal Training 
Sentitivity and Specificity threshold= 0.298). Future predictions are based on an A1B emission scenario 
for 2050. 
DISCUSSION 
 As described in Muñoz Sariot (2013), B. borbonica is on the wing from May to 
October in three different generations, being the last one (September-October) the most 
abundant.  This time of the year coincides in southern Spain with the dry season in 
which most of the annual plants, including grasses, are wilted. This scenery seems to be 
very important in explaining its distribution and possibilities of expansion. To be able to 
find nectar source plants and food plants for egg laying for continuous larval 
development (Muñoz Sariot, 2013) during the dry season of the year, there are only two 
possibilities: to choose perennial grasses or to choose grasses growing in the scarce 
humid places that remain during the dry season in southern Spain: river banks, irrigation 
ditches, irrigated cultivations, etc. and, of course, a combination of both possibilities, 
that is, perennial or cultivated grasses growing on humid places, where some plants can 
be also in full bloom. This fact implies that the distribution of B. borbonica should be 




distributed in a matrix of very dry an inhospitable habitat. That is also the case of other 
butterflies living in the same area (Fernández Haeger et al., 2011).  
 Concerning food plants in its European distribution range, only Muñoz Sariot 
(2013) cites Polypogon viridis, in the field, and Sorghum halepense in captivity. We 
consider the possibility that Panicum repens can be used as food plant. The three 
Poaceae are perennial grasses, which seems to be essential for larval development 
during the summer. This three species, with hygrophilous and nitrophilous preferences, 
can frequently occur in the same habitats and are also very common in the irrigated 
crops and rice field edges in Guadalquivir Valley. The preference of B. borbonica for 
humid habitats, near permanent water courses seems to be the most important factor for 
colonising new areas and our new data suggest a recent expansion - colonisation phase. 
Very often the known habitats are disturbed and heavily grazed areas, where Ungulata 
herbivores concentrate during the summer. These features may help to understand the 
species distribution and possibilities of expansion. 
 In fact, when the environmental variables with higher percentage of contribution 
to the model are considered, both water bodies and courses and irrigated crops are 
amongst the ones with the highest values, just after the average temperature of the 
coldest quarter and the precipitation of the same quarter. This can be interpreted as that 
species depends on a mild and humid winter, but also on the presence of humid places 
in the grids where they are present. 
 But the species could be wider distributed than we think. Some of the new 
localities detected in this paper are at an Euclidean distance of 170 km of the former 
localities where the species was first cited and they are in two opposite directions.  Rice 
fields, irrigated crops and floodplains of the Guadalquivir Valley are suitable habitats 
that could be an important habitat for the species establishment in the future. The above 
mentioned food plants, can be found frequently along river courses, irrigation or 
drainage channels, ditches and edges. Thus, rivers and streams could serve as natural 
corridors for the expansion of this skipper across the bottoms of the valleys or coastal 
areas in which a milder winter could favour the expansion of this Hesperiidae in the 
Southern Iberian Peninsula.  
 Van Swaay et al. (2010) questioned B. borbonica as a resident species in the 
Iberian Peninsula, but data of Muñoz Sariot (2013) and our own data confirm that this 
species reproduces north to the Gibraltar strait. Notwithstanding, the Iberian populations 
may be occasionally reinforced by individuals migrating from the south, especially in 
late summer and early autumn. In fact the Gibraltar strait is only 15 km wide in its 
narrowest part, which is not an insurmountable barrier for butterflies. In resident Iberian 
populations, especially females disperse long distances searching of suitable habitats for 
reproduction. In addition to resident butterflies, a recruitment of individuals from North 
Africa could occasionally happen in the early autumn. This migratory and expansive-
dispersive model could be very similar to Colotis evagore in southern Iberian Peninsula, 
with highly variable effective numbers and absences for years (Jordano et al., 1991). 
The maximum abundance in southern Spain could coincide with population peaks in the 
source patches in northern Africa. In this case, the Peninsula could be consider as a sink 
area for the species, or as a less-productive sites maintained by migrants (Kanda et al., 
2009). 
 The potential distribution model, modelled with climatic, topography and land 




than the acceptable value: > 0.8 (Newbold et al., 2009). The Mean Temperature of 
Coldest Quarter is the largest contributing predictor at 52.0%, followed by Precipitation 
of Coldest Quarter (12.9%), Water bodies and courses (9.7%) and Irrigated permanently 
land (8.3%). They all add up to 82.9%. The rest of the variables are of minor importance. 
These contributions are expected in the case of a species with preference for habitats 
near permanent water courses and mild and humid winters. These locations have a 
common pattern: frosts are rare or non-existent and precipitation value is moderate for a 
Mediterranean climate. 
 The climate change is a current reality and the different forecast scenarios for the 
future does not seem very encouraging. Several international climate centres have 
developed these scenarios that can be used to model the distribution of numerous animal 
and plant species over this century (Flato et al., 2000). For restricted distribution and 
endemic species (especially mountain species) a significant reduction in its distribution 
is assumed (Gutiérrez Illán et al., 2010; 2012). In contrast, species with high colonising 
ability may be benefited in the near future, as is happening with many species of several 
insect groups (e.g. Odonata and Lepidoptera from northern Africa) (Jordano et al., 1991; 
Cano-Villegas & Conesa-García, 2009) as the target species. According to IPCC (2014) 
the average temperature for European land area increased by 0.2 °C per ten year period, 
with a increasing estimate of 1.5-4.5 °C at the end of the XXI century.  The future 
distribution model of B. borbonica predicts that climate change may favour its 
expansion of this North African origin species in the Southern Iberian Peninsula. In 
order of importance the Bio 11 (53.2%), Bio 18 (33.2%) and Bio 19 (12.2%) are the 
largest contributing predictors (see Table IV).  
 The future model shows the predicted suitable habitats along the western 
Andalusia coastal areas and southern and south-western Portugal, coinciding with the 
wetlands and river courses. By contrast, predicted habitat loss is almost negligible.The 
exchange of individuals between coastal population patches, especially in autumn 
generation in which the number of individuals is higher, could usually occur. At the 
same time these localities might occasionally be reinforced by migrant individuals from 
northern Africa. 
 The models showed a potential change in the climatically suitable habitat and 
thus potential distribution of B. borbonica in Southern Spain for 2050. This information 
may be valuable in planning future control efforts for migratory species from northern 
Africa. The alterations in climate and associated biotic interactions could allow the 
expansion of the species in next decades. 
  The wetlands with abundant nectar sources during all the year, especially in 
autumn (maximum effectives) are of vital importance for the establishment of the 
species. In these areas factors like overgrazing or trampling by ungulates should be of 
minor importance. But in irrigated crops areas (rice, corn, cotton, etc.) where pesticides 
are frequently used, B. borbonica might be suffering high rates of mortality. This is 







Interacciones ecológicas en lepidópteros  
 Las interacciones entre especies que se producen en los ecosistemas pueden 
clasificarse en dos grandes grupos: mutualistas o sinérgicas y antagonistas (Klepzig et 
al., 2001). Así, muchas especies dependen de estas complejas redes de interacciones 
para aumentar su supervivencia, como las que se establecen  entre plantas-insectos 
(Ehrlich & Raven, 1964), que son fruto de la coevolución o las de tipo mutualista entre 
distintas especies de insectos (Bascompte & Jordano, 2007). Por otra parte, las 
interacciones antagonistas incluyen la competencia por recursos limitados. En la 
competencia "por contienda" (contest competition), es usual que la interacción sea 
asimétrica y unos individuos superen a otros. Éstos pueden resultar perjudicados en 
términos de tasa de mortalidad, duración del desarrollo, tamaño final, fecundidad y en 
definitiva fitness (Sterns, 1992). 
 En mariposas diurnas las interacciones de competencia intraespecífica entre 
machos para conseguir dejar descendencia son un fenómeno común, que se manifiesta a 
través de diferentes facetas como la defensa territorial (Davies, 1978; Vickman & 
Wiklund, 1983; Jones et al., 1998), la estrategia de apareamiento pupal -muy extendida 
en Heliconidae (Deinert et al., 1994; Deinert, 2003)-, o la competencia de esperma 
(Birkhead & Moller, 1998; Larsdotter-Mellströn & Wiklund, 2009; 2015). En cambio, 
la competencia intraespecífica por recursos tróficos limitados está menos extendida y ha 
sido menos estudiada, aunque por ejemplo es notoria en especies de Piéridos 
especialistas en el consumo de flores y semillas en desarrollo, en los que se describió el 
“síndrome del huevo rojo” como una adaptación para reducir la competencia y el 
canibalismo (Shapiro, 1981). Los contados estudios experimentales realizados para 
investigar los efectos denso-dependientes de la competencia intraespecífica en el 
desarrollo de las orugas han sido realizados con especies de piéridos (Kinoshita, 1998). 
En Pieris napi Kivelä y Välimäki (2008) encontraron que al aumentar la densidad de las 
larvas que competían disminuyó su supervivencia y también el peso que alcanzaron 
como pupas, pero no el tiempo de desarrollo. La competencia intraespecífica entre 
orugas con frecuencia entraña canibalismo, pero ha sido estudiado tan sólo en algunas 
especies concretas de la familia Pieridae (Zago-Braga & Zucoloto, 2004) o de la familia 
Noctuidae (Chapman et al., 2000; Sigsgaard et al., 2002; Kakimoto et al., 2003).  
 Finalmente, aún son más escasas las investigaciones sobre interacciones de 
competencia interespecífica en mariposas diurnas, que parecerían ser mas la excepción 
que la regla dada la especialización que la mayoría de especies presentan en el uso de 
plantas nutricias y de hábitats, así como las diferencias en su fenología, con lo que no es 
fácil que distintas especies coexistan en un mismo escenario compitiendo por un mismo 
recurso que además esté limitado. Y sin embargo, los resultados de Kunte (2008) 
sugieren que la competencia puede estar jugando un papel muy importante en la 
diversidad de una comunidad de mariposas tropicales. Por otro lado, las interacciones 
interespecíficas pueden extenderse a especies de otros grupos taxonómicos que se 
relacionan con las mariposas, por ejemplo, Prior y Hellmann (2010) han demostrado los 
importantes efectos de la competencia del himenóptero formador de agallas Neuroterus 
saltatorius, una especie invasora, en la mariposa Erynnis propertius, especialista que se 
alimenta de Quercus garryana. Esto revela el interés de ampliar el foco de los estudios 
más allá de las mariposas para tratar de abarcar al conjunto de especies que 
interaccionan estrechamente, generalmente fitófagos asociados a una especie de planta 




 En la familia Lycaenidae los estudios existentes sobre competencia y 
canibalismo son escasos y suelen aportar observaciones puntuales y no experimentales 
(Pierce & Easteal, 1986; Schurian, 1994). Estas especies de licénidos, además de 
eliminar al posible competidor ante una hipotética falta de alimento, son capaces de 
metabolizar otras proteínas diferentes a las vegetales y utilizarlas para que su desarrollo 
larvario sea más corto. Las orugas tienen un mayor contenido proteico que la biomasa 
vegetal (Aniebo et al., 2008) y pueden contener menos alcaloides u otros compuestos 
nitro-alifáticos que serían más abundantes en la propia planta, E. baetica (Tarazona & 
Sanz, 1987; Cortés-Giraldo et al., 2013), lo que debe facilitar la eficiencia en el 
desarrollo de sus consumidores. 
 En el primer bloque de esta tesis se han analizado en profundidad las 
interacciones existentes en un  gremio compuesto por los licénidos Tomares ballus, 
Lampides boeticus y Leptotes pirithous y su planta nutricia, Erophaca baetica, que 
ocurren en un ambiente con un amplio solapamiento  espacial  y temporal (Jordano et 
al., 1990a; b). El primero de los licénidos es una especie univoltina y especialista en 
consumir flores y semillas de E. baetica en Sierra Morena (S. España) (Jordano et al., 
1990a). En cambio, las otras dos especies son migradoras, multivoltinas y generalistas  
que utilizan E. baetica de forma oportunista. La estrategia de estas últimas es la de una 
especie oportunista: comer lo que haya, crecer rápido y dispersarse. Su predecibilidad 
en un lugar es mucho menor y las fluctuaciones de su abundancia notables entre 
generaciones o años.  
 En el área de estudio, es muy frecuente que las tres especies solapen temporal y 
espacialmente en los mismos rodales, explotando el mismo recurso, las semillas que se 
encuentran en el interior de las vainas de E. baetica. Compartir un recurso común entre 
orugas de mariposas puede derivar  hacia interacciones de competencia entre los 
componentes del gremio y, para ello, tiene que producirse un solapamiento en la 
oviposición para que, posteriormente, las orugas coincidan a escala de rodal e incluso de 
planta, brote o inflorescencia (Jordano et al., 1990b). El solapamiento interespecífico de 
las puestas fue frecuente en el gremio de especies estudiadas, ocurriendo en el 51,8% de 
los brotes muestreados y en el 5% de las inflorescencias revisadas. El solapamiento 
intraespecífico fue aún mucho más notable: en el 16,7% de las inflorescencias se 
encontraron más de dos huevos de L. boeticus y en el 38,7% más de dos  de T. ballus. 
Este solapamiento es el punto de partida de las posteriores interacciones complejas que 
tendrán lugar en la fase larvaria de las especies del gremio. 
 Las interacciones de competencia en las fases larvarias son difíciles de estudiar 
in situ. Por esta razón se recurrió a un experimento de laboratorio para evaluar los 
posibles efectos de la competencia intra- e interespecífica en la supervivencia y 
desarrollo de las orugas de las tres especies del gremio.  Los resultados fueron aún más 
concluyentes porque durante el experimento el alimento no constituyó un factor 
limitante, aunque si lo constituyó el espacio (placa Petri, espacio interior de los frutos). 
Cuando la densidad de orugas por placa aumenta, la supervivencia tiende a disminuir. 
La causa fundamental es que las interacciones de competencia intra e interespecífica 
derivan en canibalismo y en depredación, respectivamente. 
 Estas interacciones de competencia fueron intensas y marcadamente asimétricas 
en detrimento del licénido univoltino y especialista T. ballus. Las orugas de T. ballus se 
mostraron pacíficas y relativamente gregarias, un resultado corroborado por repetidas 




alimentaban en el interior de un mismo fruto. Por el contrario, las orugas de L. boeticus 
se comportaron de forma agresiva y caníbal con orugas de su misma especie, predando 
además sobre orugas de T. ballus y de L. pirithous. El comportamiento caníbal de L. 
boeticus puede explicar por qué en el campo es muy poco frecuente encontrar orugas de esta 
especie coexistiendo en el mismo fruto, a pesar de que en repetidas ocasiones hemos observado 
puestas de varios huevos en un mismo fruto 
 En licénidos, el canibalismo puede estar más extendido de lo que se piensa. Este 
comportamiento lo hemos observado también en otras especies de licénidos ibéricos, 
como Cacyreus marshalli y Callophrys rubi, en la que las orugas en avanzado estado de 
desarrollo consumen frecuentemente crisálidas u orugas de su misma especie cuando el 
alimento escasea para alcanzar el peso mínimo para la crisalidación. Un peso reducido 
de la crisálida afectaría negativamente a la supervivencia y a la reproducción, y por 
tanto al “fitness” del individuo (Gotthard et al., 1994). Este comportamiento caníbal 
podría interpretarse como una estrategia adaptativa, ya que una alta densidad de orugas 
podría provocar la muerte de todas por inanición al faltar el alimento mínimo individual 
necesario para sobrevivir y completar el desarrollo.  
 En L. boeticus el periodo de desarrollo larvario de las orugas caníbales que 
mataron y consumieron a orugas de su misma especie, así como el de aquellas que 
predaron sobre orugas de T. ballus y de L. pirithous, se redujo significativamente con 
respecto a las orugas control criadas aisladamente. Esta reducción del tiempo de 
desarrollo larvario supone una ventaja adaptativa, ya que reduce el tiempo de 
exposición a ataques de parasitoides y depredadores y acorta el tiempo hasta la 
dispersión y la reproducción (Gilbert & Singer, 1975). No obstante, no se encontraron 
diferencias significativas en el peso final de las crisálidas entre los diferentes 
tratamientos experimentales. 
 Además, en el caso de L. boeticus, no sólo es una especie agresiva y caníbal o 
predadora con otras orugas de licénidos, sino que también  preda  sobre orugas 
parasitadas de sus propia especie y sobre los capullos de su parasitoide específico 
Cotesia specularis (Hymenoptera, Braconidae) (Obregón et al., 2012). Con este 
comportamiento puede reducir el número de parasitoides adultos, pudiendo, de forma 
indirecta, controlar las tasas de parasitismo en otros coespecíficos. Esta estrategia, a 
favor del hospedador, es contraria a lo que ocurre con las orugas parasitadas de P. 
brassicae, que protegen a los capullos de Cotesia de hiperparasitoides (Brodeur & Vet, 
1994). 
 El gremio estudiado no es un caso aislado, ni excepcional, este sistema se repite 
en otras especies donde pueden ocurrir interacciones parecidas. Un gremio similar sería 
el compuesto por los licénidos Iolana iolas, una especie especialista y escasa, junto con 
L. boeticus y L. pirithous, especies multivoltinas, generalistas y migradoras, explotando 
los frutos de Colutea spp. En varias ocasiones y en localidades diferentes de Andalucía 
y Extremadura hemos encontrado orugas de las 3 especies dentro de los frutos de esta 
leguminosa. Al igual que ocurre con T. ballus, I. iolas puede verse afectada por la 
presencia de las otras dos especies predadoras, y quizás también por los efectos de la 
competencia aparente mediada por un parasitoide común, si se diese el caso de que 
comparte una misma especie de parasitoide con L. boeticus y/o L. pirithous.   
 Por otra parte, para asegurar su supervivencia muchas especies dependen 
estrechamente de las interacciones de mutualismo con otras especies (Boucher, 1988; 




familia Lycaenidae y hormigas de la región Paleártica ha sido ampliamente estudiada 
(Martin-Cano, 1982; Downey, 1987; Fiedler, 1991, 2006; Obregón & Gil, 2011; 
Álvarez et al., 2012). En esta tesis se ha investigado la relación mutualista de diversas 
especies de la familia Lycaenidae con hormigas, aunque en la mayoría de los casos ha 
resultado ser una asociación facultativa y laxa, como queda recogido en Obregón & Gil 
(2011) y Obregón et al. (2015). No obstante, en esta tesis se  aportan nuevos datos de 
interacciones hasta ahora desconocidas de 15 especies diferentes de hormigas con 9 
especies de licénidos.  
 Desde un punto de vista cuantitativo, y teniendo en cuenta las frecuencias 
observadas de interacciones de hormigas atendiendo a orugas del gremio estudiado, 
nuestros resultados sugieren que dichas interacciones están lejos de lo que podría 
interpretarse como una relación mutualista estricta y obligada (Jordano & Thomas, 1992; 
Jordano et al., 2002; Seymour et al., 2003) o el obligado parasitismo social que se 
produce en el género Phengaris (Pech et al., 2007; Witek et al., 2008). En efecto, tan 
sólo el 5% de las orugas muestreadas (n=618) se encontraban atendidas por hormigas. 
Este porcentaje fue variable entre rodales y entre especies, con un máximo puntual de 
16,1% de las orugas de L. pirithous atendidas por T. nigerrimum, L. grandis y C. 
sordidula en el rodal Las Tonadas. El porcentaje de orugas de T. ballus atendidas por 
hormigas resultó ser 5,3% y del 1,9% en el caso de L. boeticus.   
 Dentro de las interacciones antagonistas en lepidópteros, los parasitoides juegan 
un importante papel en la dinámica poblacional (Shaw et al., 2009). Sus interacciones 
con muchas especies de mariposas son aún desconocidas e incluso algunas de sus 
especies se encuentran aún inmersas en un estatus taxonómico confuso, que poco a poco 
se está aclarando.  
 Los parasitoides identificados parasitando las orugas del gremio resultaron ser 
Cotesia specularis, C. astrarches, C. inducta, Anisobas seyrigi, Neotypus intermedius y 
Aplomya confinis. Todos son endoparasitoides koinobiontes y se alimentan de modo 
endógeno de los estadios larvarios de estas especies (Shaw et al., 2009). Además, se 
han descrito otras interacciones de los parasitoides A. rebelli, C. cuprea y C. saltatoria 
con otros licénidos andaluces (Obregón et al., 2015). Las especies del género Cotesia 
(Braconidae) son parasitoides gregarios, es decir, las larvas de una misma puesta se 
alimentan endógenamente de un mismo hospedador, emergiendo cuando éste está aún 
en la fase de oruga. En cambio, los parasitoides A. seyrigi, A. rebelli y N. intermedius 
(Ichneumonidae) son parasitoides solitarios, de modo que una única larva se alimenta de 
un único hospedador emergiendo cuando aquel está en la fase de pupa (Shaw et al., 
2009).  
 A partir de las identificaciones de los parasitoides realizadas concluimos que las 
tres especies de mariposas son parasitadas por especies diferentes de parasitoides, lo 
cual descartaría la hipótesis inicial de que T. ballus pudiera sufrir los efectos de una 
competencia aparente (Holt, 1970; Holt & Lawton, 1993) mediada por un parasitoide 
compartido con L. boeticus y/o L. pirithous. Esta competencia aparente podría aparecer 
incluso en hiperparasitoides compartiendo un mismo parasitoide hospedador  (van 
Nouhuys & Hanski 2000).  
 Las tasas de parasitación observadas en las tres especies de mariposas fueron 
sensiblemente  diferentes (T. ballus 42,0%, n=653; L. pirithous 58,3%,  n=17; L. 




debidas a los distintos parasitoides de cada especie de licénido, al distinto tiempo de 
desarrollo de las orugas (mucho mayor en T. ballus), a las distintas estrategias de las 
orugas de cada especie, las distintas fases de desarrollo en la que se encontraban las 
orugas en el momento de su captura en el campo (véase Shaw et al., 2009, Obregón et 
al., 2015). Estos resultados están en consonancia con los de Noyes (1994) y Shaw et al. 
(2009), aunque no se puede descartar que las tasas de parasitación de las tres especies 
fluctúen ampliamente entre años. 
 Los resultados obtenidos no permiten inferir adecuadamente la importancia de 
los parasitoides en la dinámica de las tres especies, si bien las interacciones antagonistas 
con parasitoides tienen efectos importantes en la dinámica poblacional de otras especies 
de mariposas (Lei & Hanski, 1998; Kankare et al., 2005; van Nouhuys & Hanski, 2005; 
Stefanescu et al., 2009). 
El significado adaptativo de la diapausa prolongada en T. ballus 
 Las mariposas han desarrollado diversas estrategias para evitar las condiciones 
ambientales desfavorables y las fluctuaciones típicas de un clima con un alto grado de 
impredecibilidad (Danilevskii, 1965; Tauber et al., 1986). Una de estas estrategias es la 
diapausa. Esta puede ser obligada o facultativa y normalmente tiene una duración de 
hasta un año. Sin embargo, en algunas especies puede extenderse más de un año, 
pasando a denominarse diapausa extendida o prolongada (Powell, 1986, Danks, 1987). 
 Hasta donde sabemos, en T. ballus hemos documentado el primer caso conocido 
de una mariposa de la familia Lycaenidae capaz de permanecer en una diapausa 
prolongada de más de 6 años. Dicha diapausa prolongada puede ser considerada una 
estrategia adaptativa para evitar los cortos intervalos de tiempo de temperatura óptima 
disponibles por día y año en todo el periodo de vuelo de la especie. Esta escasa 
disponibilidad de momentos favorables para el vuelo  en una especie con una vida 
media de 16 días (±2,3; n=8) en condiciones controladas (insectario), puede poner en 
riesgo la reproducción y supervivencia anual si las condiciones ambientales de un año 
concreto no son favorables. Así, la emergencia gradual de imagos en años sucesivos 
puede tener un importante valor adaptativo, evitando además años en los que las 
migradoras oportunistas L. boeticus y L. pirithous puedan ser muy abundantes, con lo 
que por competencia directa (predación) podrían afectar seriamente a la persistencia de 
poblaciones locales de T. ballus. Igualmente podría representar una ventaja para superar 
años en que las poblaciones de parasitoides alcanzasen niveles de densidad muy altos.
 Otras especies de insectos, como la mosca de la fruta (Rhagoletis cerasi), 
exhiben una estrategia de diapausa prolongada similar. En este caso es una adaptación a 
la variabilidad climática interanual de las condiciones (Moraiti et al.,  2014). En cambio, 
en climas extremos, como el desértico, también puede interpretarse como una 
adaptación coevolutiva con la fenología de las plantas nutricias y la dormancia de sus  
semillas (Danforth, 1999).      
 En nuestro sistema, la alta especificidad de T. ballus con E. baetica en Sierra 
Morena, puede verse afectada por la fenología y floración de la planta. El número de 
frutos abortados en las primeras fases es muy elevado (Jordano, 1987), que sumado al 
efecto de los “ladrones de néctar”, hace que la disponibilidad de semillas pueda estar 
muy limitada algunos años. La diapausa prolongada sería, por tanto, una forma de 
dispersar el riesgo, para asegurar que si las condiciones para la supervivencia y 




densidad de competidores y/o parasitoides, malas condiciones climáticas, etc.) puedan 
mejorar su supervivencia y reproducción emergiendo en años sucesivos. 
 La diapausa prolongada puede ser una estrategia más extendida de lo que se 
piensa en otras especies de mariposas en climas fluctuantes como el mediterráneo, como 
ocurre en el licénido ibero-norteafricano P. abencerragus. Según nuestras 
observaciones las pupas de esta especie pueden permanecer al menos más de 3 años en 
diapausa. 
Distribución potencial y efectos del cambio climático sobre las mariposas y sus 
interacciones ecológicas 
 En el segundo bloque de la tesis se ha abordado el estudio ecológico y 
corológico de seis especies de la familia Lycaenidae y una de Hesperiidae (T. ballus, 
Cupido lorquinii, C. carswelli, C. osiris, Pseudophilotes abencerragus, P. panoptes y 
Borbo borbonica). Algunas de estas especies presentan una distribución muy restringida 
en la Península Ibérica, concentrándose fundamentalmente en su parte más meridional; 
otras en cambio son endemismos ibéricos o ibero-norte africanos (García-Barros et al., 
2013). El escaso conocimiento sobre su distribución real actual  es un valor añadido 
para el estudio de estas especies. Además, la ecología y biología de estas especies es 
aún poco conocida, por lo que hemos ampliado aspectos poco conocidos sobre sus 
ciclos biológicos, sus plantas nutricias y sus relaciones con otras especies de insectos 
(parasitismo, mirmecofilia, predación, etc.). 
 En el caso de las especies tratadas, con una distribución restringida y con 
preferencias tróficas o interacciones con otras especies muy específicas, un cambio en 
las condiciones climáticas podría desestabilizar la coincidencia temporal de las especies 
que forman parte de la trama de interacciones ecológicas (Singer & Parmesan, 2010), 
pudiendo llegar  incluso a desaparecer (Harrington et al., 1999). Estos cambios en los 
patrones de interacciones son de gran importancia, por su influencia en la dinámica 
poblacional y son fundamentales para entender cómo el cambio climático podría influir 
en las comunidades (Visser, 2008). 
 La modelización de la distribución de especies es una herramienta eficiente y 
ampliamente utilizada, que permite conocer mejor el área de distribución más probable 
de una especie (Guisan & Zimmermann, 2000; Khanum et al., 2013). Los modelos 
presentan un mejor ajuste en aquellas especies que presentan una distribución más 
restringida y, por tanto, sus rangos ambientales están más acotados (Khanum et al., 
2013). Este carácter estenoico se traduce en que pocas variables pueden presentar una 
contribución superior al 80% en el modelo, como ocurre en los modelos generados para 
las especies del género Cupido, Pseudophilotes y Borbo. 
 Los modelos predictivos para especies típicas de hábitats montañosos están 
basados generalmente en factores topográficos (Guisan et al., 1999; Gutiérrez-Illán et 
al., 2010). Para las especies estudiadas restringidas a hábitats de montaña (género 
Cupido y Pseudophilotes), la variable presencia de la planta nutricia combinada con las 
variables climáticas son las que más peso tuvieron en sus respectivos modelos. En 
cambio, en especies eurioicas de amplia distribución, como es el caso de T. ballus, las 
variables que más contribuyeron fueron la precipitación anual y del trimestre más cálido. 
Estas variables también resultaron ser claves para la modelización de la distribución 
potencial de otras especies de licénidos en el sur de la Península Ibérica  (Fernández, et 




 En el modelo de distribución de B. borbonica, las variables temperatura media y 
precipitación del trimestre más frío fueron las que más condicionan la distribución de la 
especie en el sur Peninsular. Esto se traduce en una alta especificidad por hábitats muy 
termófilos, cercanos a la costa, donde las heladas son prácticamente inexistentes.  
Además B. borbonica tiene preferencia por hábitats húmedos durante todo el año 
(cursos de agua, áreas encharcadas, canalizaciones, embalses, etc.), lo que facilita la 
presencia permanente de plantas nutricias verdes para el desarrollo larvario estival 
(Muñoz Sariot, 2013; Obregón et al., 2015b). 
 Actualmente, el cambio climático es considerado uno de las mayores amenazas 
para la biodiversidad  y, en concreto, para muchas especies que se encuentran en serio 
peligro por un clima cambiante (Parmesan, 2006). Como hemos comentado 
anteriormente, por su sensibilidad a los cambios ambientales, las mariposas se han 
utilizado para evaluar los posibles efectos del cambio climático en los últimos años 
(Stefanescu et al., 2004, Gutiérrez-Illán et al., 2010, Romo et al., 2013). El declive de 
las mariposas europeas es hoy una realidad y ha sido documentado ampliamente en las 
últimas décadas (Stefanescu et al., 2004, Thomas et al., 2004). Algunos estudios 
también muestran cambios en la fenología de las mariposas (Stefanescu et al., 2004) 
como consecuencia directa del aumento de las temperaturas y del cambio en los 
regímenes pluviométricos de las últimas décadas, y han puesto en evidencia una rápida 
respuesta ecológica de algunas especies frente al reciente cambio climático. 
 Los modelos de distribución futura para las especies de Cupido en el escenario 
de cambio climático A2A (IPCC_2014), que es uno de los menos catastrofistas, 
predicen la ganancia o pérdida esperada de hábitat potencial para las especies estudiadas 
de este género. Para las especies más estenoicas, C. osiris y C. carswelli, los modelos 
predicen reducciones de la superficie de sus hábitats del -35,9% y -39,4% 
respectivamente, especialmente en la segunda especie en la que es previsible una 
migración altitudinal con el aumento de las temperaturas (Gutiérrez-Illan et al., 2010). 
En cambio, el modelo de C. lorquinii, especie con una mayor tolerancia ecológica y con 
una distribución biogeográfica ibero-norteafricana, predice que un aumento de las 
temperaturas y un cambio en la dinámica de precipitaciones locales podrían favorecer su 
expansión en Andalucía, ya que aumentaría la superficie de su hábitat potencial en un 
67,8%. No obstante, la posibilidad real de expansión de la distribución de estas especies 
está muy limitada, por ser cada vez más escasos los hábitats naturales no manejados en 
el entorno de las cordilleras Béticas con presencia de sus plantas nutricias del género 
Anthyllis y Onobrychis. 
 Por otro lado, el modelo de distribución futura de B. borbonica bajo el escenario 
de cambio climático predice un aumento del área potencial mayor, casi un 230% más de 
su área actual de distribución. Esta especie podría extenderse ocupando la totalidad del 
Algarve y Alentejo hasta Lisboa, y la costa atlántica de Huelva por el Oeste. Por el Este 
abarcaría la costa mediterránea de Cádiz y Málaga y por el Norte el cuadrante 
occidental del valle del Guadalquivir. Esta expansión esperada podría ser muy probable 
si las condiciones climatológicas cambian. En cambio, para T. ballus se predice una 
pérdida de hábitat de un 22,1% en todo el territorio, con un máximo de un 40,4% en el 
Valle del Guadalquivir y un 27,3%, en las zonas costeras de Cádiz y Málaga. Al 
contrario ocurre en B. borbonica, donde el modelo de cambio climático predice la 
ganancia de hábitat favorable hacia el oeste de la Península Ibérica: costa de Huelva y 




 En el caso de B.borbonica, el modelo de hábitat potencial a partir de datos de 
presencia hasta 2014 se ajusta bien a la realidad de lo que hemos venido comprobando a 
lo largo de 2015. Durante el otoño de este año las observaciones de ejemplares han ido 
en aumento en el Valle del Guadalquivir (Sevilla y Córdoba) y hacia la costa oeste de 
Huelva, ya cercana a la frontera con Portugal. La dinámica de expansión-colonización 
de esta especie podría ser similar a los episodios migratorios de Colotis evagore desde 
el norte de África y desde las poblaciones ibéricas costeras hacia el interior de la 
Península (Jordano et al., 1991). Tanto para B. borbonica como para C. evagore, las 
áreas alejadas de los núcleos costeros de reproducción, podrían considerarse sumideros 
o lugares de menor productividad en los que la presencia de la especie se mantendría 
por la llegada de efectivos migradores (Kanda et al., 2009).   
 En conclusión, el efecto que el cambio climático pueda tener sobre las especies 
depende de sus niveles de especificidad y de sus requerimientos ambientales. Las 
especies con distribución más restringida o típicas de ambientes más fríos y húmedos (p. 
ej. C. osiris) podrían desaparecer de Andalucía en un plazo corto de tiempo. En cambio 
aquellas especies más tolerantes y con una distribución más meridional (p. ej. el taxon 
ibero-norte africano C. lorquinii o fundamentalmente de distribución etiópica B. 
Borbónica) se podrían ver favorecidas como consecuencia del aumento de temperatura 
y de la aridez del clima. Pero estos cambios en el clima no sólo tendrán su efecto sobre 
las mariposas de forma directa, sino que también lo harán sobre las interacciones con 
sus plantas nutricias, pues estas cambiarán sus áreas de distribución e incluso su 
fenología, desplazándose hacia latitudes y altitudes mayores (Morueta-Holme et al., 
2015). Igualmente afectará al resto de los componentes de la comunidad que forman la 
red ecológica de interacciones (depredadores, parasitoides, especies simbiontes o 
mutualistas, etc.). La desaparición de cualquier de estos nodos de la red tendría una 
repercusión sobre el resto de los componentes (Bascompte & Jordano, 2007).  
 El conocimiento de las áreas de distribución de las especies y las redes de 
interacciones con las especies con las que interactúan en sus hábitats actuales es 
esencial para la conservación de las especies, tanto en la actualidad como en el 










1) Las mariposa univoltina y especialista Tomares ballus, coexiste con una generación de 
las multivoltinas generalistas y migradoras Lampides boeticus y Leptotes pirithous 
explotando como un gremio rodales de Erophaca baetica en Sierra Morena, y sus 
puestas coinciden en el tiempo y en el espacio a escala de planta, brote, inflorescencia y 
fruto. 
2) Los datos de campo y los experimentos de laboratorio demuestran que las orugas de T. 
ballus tienen un comportamiento gregario y pacífico, mientras que L. boeticus y L. 
pirithous manifiestan una intensa competencia intra- e interespecífica, que deriva en 
canibalismo y depredación. T. ballus es siempre la especie perjudicada en la interacción 
con las otras dos. 
3) Las orugas caníbales o predadoras L. boeticus y L. pirithous completan su desarrollo en 
un tiempo más corto, que relacionamos con la ingesta rica en nutrientes que le 
proporciona su víctima. No obstante, el peso final de las crisálidas no manifestó 
variación. 
4) Hemos documentado experimentalmente la predación que realizan las orugas de L. 
boeticus, tanto parasitadas como no parasitadas, sobre capullos de su parasitoide 
específico Cotesia specularis (Braconidae). Esta novedosa interacción puede favorecer 
a las poblaciones de mariposas y perjudicar a las de parasitoides. 
5) Se han identificado y descrito una amplia serie de nuevas interacciones mutualistas 
facultativas entre diferentes especies de mariposas y sus hormigas asociadas, así como 
de interacciones antagónicas con sus parasitoides. 
6) Se describen nuevos aspectos de los ciclos biológicos, la ecología y la relación con las 
plantas nutricias de las especies estudiadas en base al trabajo de campo realizado.  
7) T. ballus muestra una diapausa prolongada que puede extenderse por periodos superiores 
a los 6 años. Esta estrategia se interpreta como un mecanismo para  diversificar el riesgo 
para la supervivencia y reproducción bajo condiciones desfavorables que pueden 
producirse durante su corta y temprana época de vuelo en años extremos. 
8) Gracias a los datos recopilados realizando un intenso esfuerzo de muestreo de campo, se 
ha ampliado la distribución conocida de las especies T. ballus, Cupido lorquinii, C. 
carswelli, C. osiris, Pseudophilotes abencerragus, P. panoptes y B. borbonica, 
generándose mapas actualizados de la distribución actual de estas especies. Los nuevos 
datos de distribución han contribuido a que los modelos de distribución potencial 
elaborados con Maxent sean más robustos. 
9) Los modelos de distribución potencial de las especies estudiadas elaborados con Maxent 
han resultado ser sólidos en base a los valores obtenidos de AUC, estadísticos 
binomiales, sensibilidad y especificidad, y por tanto han generado predicciones fiables 
de las distribuciones potenciales actuales de estas especies. 
10) La probabilidad de presencia de la/s planta/s nutricia/s, seguida de las variables 
climáticas precipitación y temperatura estacional han resultado ser los predictores con 




11) Las zonas predichas por los modelos que reúnen las características ambientales  
óptimas para las especies tienen un gran valor para orientar futuros trabajos de 
prospección dirigidos a localizar nuevas poblaciones de estas especies, así como a su 
conservación. 
12) Según las predicciones de los modelos de distribución potencial en un escenario de 
cambio climático, las zonas con características ambientales óptimas para las especies 
estudiadas quedarían desplazadas a zonas de mayor altitud y latitudinalmente hacia el 
norte.  
13) En un escenario de cambio climático el área potencial de distribución para aquellas 
especies con distribución actual ibero-norteafricana (C. lorquinii y B. borbonica) 
tendería a aumentar, excepto en el caso de T. ballus donde se reduciría notablemente. 
14) En el caso de C. osiris, especie con una amplia distribución eurosiberiana, sus hábitats 
potenciales se reducirían en Andalucía y sufrirían un desplazamiento latitudinal hacia el 
norte. Las localidades con condiciones favorables para C. carswelli, especie endémica 
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Ciclo biológico de T. ballus: huevos (1), orugas neonatas perforando caliz de la flor 
(2), oruga de mediana edad L3 (3), orugas en estadio final de desarrollo (L4-L5) 





























Ciclo biológico de la Gris estriada (L. pirithous): huevo, orugas en la fase final de 



















Trabajo de campo. Muestreo en Las Tonadas con Diego Jordano y Sergio de Haro. 
Villaviciosa de Córdoba, Córdoba. 
 







Rodal de La Morilla (Villaviciosa de Córdoba, Córdoba) 
 







Rodal de Los Villares sector 2 (talud de carretera) (Córdoba) 
 







Rodal del Guadiatillo (Villaviciosa de Córdoba, Córdoba) 
 
 







Rebrote de xilopodios de E. baetica, 30 días después del incendio. 
 
 






Rebrote de E. baetica (octubre 2010) tras el incendio sufrido en septiembre de 2010. 







Competencia interespecífica: L. boeticus predando sobre L. pirithous, L. boeticus 






Orugas  de T. ballus parasitadas por Cotesia astrarches. Larvas del parasitoide 







Parasitoides: De izq. a dcha. y de arriba abajo. Capullos de parasitoides 
(Hymenoptera, Braconidae): Cotesia astrarches y oruga de T. ballus. Defensa frente 
a parasitoides: sellar la entrada a la vaina con seda (T. ballus). Adultos de Cotesia. 
Crisálida de L. boeticus parasitada por Neotypus intermedius. Adulto de N. 
intermedius. Aplomya confinis (Diptera, Tachinidae) ex. T. ballus y Anisobas 






Gregarismo en orugas: larvas de T. ballus compartiendo vaina de E. baetica. 








Interacciones mutualistas con hormigas: orugas de T. ballus atendidas por la 
hormiga Tapinoma nigerrimum (izq.) y Lasius grandis (dcha.). Abajo izq. oruga L5 
de L. pirithous atendida por Tetramorium forte y dcha. oruga de T. ballus atendida 






Interacciones mutualistas con hormigas: De izq. a dcha. y de arriba abajo: Oruga 
de Zizeeria knysna atendida por Pheidole pallidula, Satyrium esculi con Lasius 
grandis, Glaucopsyche melanops con Iberoformica subrufa, G. melanops con 
Camponotus foreli, crisálida de Quercusia quercus con P. pallidula, L. boeticus con 









Predación de parasitoides por una oruga L5 de L. boeticus parasitada. Complejo 









Principales diferencias en los patrones alares de las especies que componen el 
gremio estudiado: T. ballus, L. boeticus y L. pirithous. Reverso y anverso alar de 







C. carswelli: Cópula, anverso alar de un macho (colección), anverso alar de un 
macho (en campo) y anverso alar de una hembra (colección). Imágenes cedidas por 






C. lorquinii: reverso alar de dos machos, reverso alar de una hembra, planta 







C. osiris: reverso alar de un imago hembra. Fotografías de anversos alares de un  







P. abencerragus: larvas en estadio final de desarrollo con diferente coloración, 
prepupa, crisálida, anverso alar de un imago macho, cópula y reverso de imago 







P. abencerragus: Huevo sobre hoja de Cleonia lusitanica. Flores y plántulas de C. 






P. panoptes: Reverso y anverso alar de un imago macho y reverso y anverso de una 
hembra. Los imagos descansan sobre sus plantas nutricias: Thymus mastichina y T. 
zygis. Ejemplares fotografiados en Sierra Morena (Córdoba), Sierra de Segura 












Diferencias en los patrones alares entre sexos y entre las especies P. abencerragus y 






Borbo borbonica. Hábitat en Coria del Río (Sevilla): borde de cultivo de arrozal 
con matorral disperso y arbolado disperso (acebuche). Ejemplares fotografiados 
en dicha localidad. Fotografía de hembra libando en Narcissus serotinus, cedida 

































“Lo mejor será que bailemos” “¿Y qué nos 
juzguen de locos, Sr. Conejo?” “¿Usted 
conoce cuerdos felices?” “Tiene razón, 
¡¡bailemos!!”  
 
Alice's Adventures in Wonderland  




















Hembra de Tomares ballus termorregulándose a las 9h AM. el 25 enero de 2011. Las 
Tonadas, Villaviciosa de Córdoba, Córdoba. 

